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In 1988 kwamen het Rijksinstituut voor Natuurbeheer (RIN) en het Nederlands Instituut voor Onderzoek 
der Zee (NIOZ) overeen samen te werken aan een verdere ontwikkeling van een mathematisch model 
voor de beschrijving van ecologische processen in een getijdegebied. 
Doelstelling hierbij was vooral dat een model een nuttige functie moet kunnen vervullen bij onderzoek 
naar processen in en beheer van de Waddenzee. 
Bij de modelontwikkeling zou voortgebouwd worden op het bestaande ecosysteemmodel EmoWad 
(Ecologisch Model Onderzoek van de Westelijke Waddenzee), resultaat van enkele jaren 
ecosysteemmodel-ontwikkeling binnen de projecten 'Biologisch Onderzoek Eems-Dollard Estuarium' 
(BOEDE) en 'Ecologisch Onderzoek Noordzee en Waddenzee' (EON) (Baretta en Ruardij, 1988; EON, 
1988-1; Lindeboom e.a, 1989). Het laatste project is tussen 1984 en 1987 uitgevoerd door het NIOZ in 
samenwerking met de Rijksuniversiteit Groningen, afdeling Mariene Biologie. 
In juni 1989 is met de ontwikkeling van een vernieuwd ecosysteemmodel gestart; de grote lijnen hiervoor 
zijn in een aantal notities vastgelegd (Brinkman, 1989; Brinkman e.a., 1990). Naast NIOZ en RIN zijn 
de Dienst Getijdewateren van Rijkswaterstaat en het Waterloopkundig Laboratorium zijdelings bij de 
modelontwikkeling betrokken. 
In 1990 werd door de Europese Commissie een subsidie toegekend aan het 'Wadden Sea Project' 
(WASP), in het kader van haar Marine Science and Technology Program (MAST, project MAST 0026). 
In dit WASP-project werken NIOZ en RIN samen met enkele andere Nederlandse, Deense en Duitse 
instituten en instellingen aan ondermeer mathematische modelontwikkeling voor beschrijving van golven, 
stromingen, transporten en ecologische processen. Deze EEG subsidie maakte het mogelijk de werk-
zaamheden uit te breiden, de integratie met andere disciplines te verbeteren èn om de modelontwikkeling 
binnen de drie Waddenzee-staten te coördineren. Hoofdlijnen voor de ecosysteemmodel-ontwikkeling zijn 
uitgewerkt door Brinkman en Van Raaphorst (1991). 
De verdere ontwikkeling van EmoWad loopt parallel met de werkzaamheden in het kader van het WASP-
project; het nieuwe ecosysteemmodel heeft de naam EcoWasp gekregen. 
Voor de verdere ontwikkeling van het ecosysteemmodel werd het noodzakelijk gevonden het bestaande 
EmoWad model aan een nauwkeurige analyse te onderwerpen; begonnen is met dat modeldeel waarin 
de biologische processen in het sediment worden beschreven. De programmacode werd op haar 
consistentie gecontroleerd, de karakteristieken van de procesbeschrijvingen werden in kaart gebracht. 
In dit rapport wordt verslag gedaan van de resultaten van deze analyse. 
Dank is verschuldigd aan de NlOZ-medewerkers Dr.Ir. W. van Raaphorst en Drs. P. Ruardij die het 






Het ecosysteemmodel EmoWad is een mathematisch model, dat primair ontworpen is om biologische en, 
waar nodig, chemische en fysische processen in de westelijke Waddenzee te beschrijven en te integreren, 
en zo mogelijk te maken dat resultaten van onderzoek in een breder kader geplaatst kunnen worden. Met 
een succesvol gecalibreerd model is het tevens mogelijk effecten van beheersmaatregelen en/of 
verontreinigingen te voorspellen, wat een tweede doel van de modelontwikkeling is geweest. 
EmoWad is gebaseerd op het ecosysteem-model dat door de BOEDE-groep1 ontwikkeld is voor het 
Eems-Dollard estuarium (Baretta en Ruardij, 1988). De noodzakelijke aanpassingen om dit Eems-Dollard 
model geschikt te maken voor de Westelijke Waddenzee zijn beschreven in EON (1988) en Lindeboom 
e.a. (1990). Deze ontwikkeling van EmoWad is binnen de RUG2, en later binnen het NIOZ3 door de 
EON-groep4 uitgevoerd. 
In EmoWad is op twee niveaus een indeling gemaakt. 
1°. Er is gekozen voor een opdeling van het beschreven gebied in een twaalftal compartimenten, 
waarbinnen weer drie gebieden worden onderscheiden: 
het platengebied, waarvan de bodem zich boven het gemiddeld-laagwaterniveau (GLW) bevindt; 
het sublitorale gebied, waarvan de bodem zich bevindt tussen het gemiddeld-laagwaterniveau en 
GLW - 5 m; 
het geulengebied, waarvan de bodem zich beneden GLW - 5m. bevindt. 
Binnen elk gebied wordt een waterfase onderscheiden, en een sedimentfase die uit een aerobe en een 
anaërobe ("sulfide-")laag bestaat. 
2°. Het model EmoWad is onderverdeeld in een aantal submodellen, die elk een deel van de 
systeembeschrijving bevatten. Onderscheiden worden submodellen voor: 
pelagiale processen (Pelagisch Submodel). Beschreven processen zijn de dynamiek van algen, van 
micro-, macro- en carnivoor zoöplankton, en van bacteriën. 
benthische processen (Benthisch Submodel), waarin uitwisselingsprocessen tussen bodem en water 
BOEDE = Biologisch Onderzoek Eems-Dollard Estuarium 
RUG = Rijksuniversiteit Groningen 
NIOZ = Nederlands Instituut voor Onderzoek der Zee (Texel) 
EON = Ecologisch Onderzoek Noordzee en Waddenzee 
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en de transportprocessen in de bodem worden beschreven, evenals de biologische processen die 
zich in de bodem afspelen. Hiertoe hoort de dynamica van bacteriën en benthische algen, en van 
het meio- en macrobenthos. Verondersteld wordt dat zich alleen op de platen en in het 
sublitoraal processen afspelen; de mogelijke bijdrage van de geulbodem wordt verwaarloosd, 
epibenthische processen (Epibenthisch Submodel), waaronder al die processen begrepen worden 
dte weliswaar op de bodem betrekking hebben, maar waarbij het de veroorzaker niet 
plaatsgebonden is. De invloed van vis en vogels op het benthos wordt in dit submodel beschreven, 
fysische processen (Fysisch Submodel), waarin uitwisseling tussen de verschillende 
compartimenten beschreven worden, en tussen de compartimenten en de Noordzee, evenals de 
invoer en uitvoer (bijvoorbeeld van en naar het Ijsselmeer), en het transport van slib. 
12 Benthisch Submodel 
In het voorliggende rapport wordt een analyse van het Benthisch Submodel gepresenteerd: voor elk van 
de beschreven toestandsgrootheden wordt het gedrag van de toegepaste procesbeschrijvingen onderzocht. 
In het Benthisch Submodel worden als primaire toestandsgrootheden onderscheiden: 
het macrobenthos, dat onderverdeeld is in een groep die zich voedt met bezonken materiaal 
('deposit feeders') en een groep die foerageert op zwevend materiaal uit de waterkolom 
('suspension feeders' of: 'filter feeders'). 
het meiobenthos, waartoe soorten behoren waarvan de lengte kleiner is dan 1 mm, en die 
foerageren op bacteriën, diatomeeën, detritus en overig erg klein levend materiaal. 
de benthische bacteriën, die voor de mineralisatie van organisch materiaal zorgen. Zowel 
bacteriën in een aerobe als in een anaërobe laag worden onderscheiden. 
benthische diatomeeën: primaire produktie vindt plaats aan het grensvlak sediment/water. 
de componenten O^ P, Si en organisch C. 
detritus: er wordt een drietal detritussoorten onderscheiden, die gekenmerkt worden door hun 
afbreekbaarheid. 
Daarnaast wordt een aantal secundaire grootheden onderscheiden, waartoe, ondermeer, grootheden als 
dikte van de aerobe sediment top-laag behoren. 
13 Indeling van het rapport 
Per flora- of faunagroep wordt de procesbeschrijving geanalyseerd, en een aantal karakteristieken van 
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deze procesbeschrijving toegelicht. De oorspronkelijke programmacode, voorzien van wat toegevoegd 
commentaar, wordt in een tekstblok aan het einde van elke paragraaf gegeven. 
Naar deze programmacode wordt in een aantal gevallen rechtstreeks verwezen. 
Eveneens zijn de gebruikte parameters getabelleerd met hun waarden zoals die in de EmoWad-datafiles 
staan vermeld. De berekende waarden van een aantal procesvariabelen zijn eveneens weergegeven. 
Aan het eind van elke paragraaf wordt een aantal karakteristieke proceseigenschappen of 
modelparameters grafisch weergegeven. 
In de programmacode vindt veelal een indexering van de gebruikte parameters en toestandsgrootheden 
plaats. Deze nummering is door de auteurs van het model zoveel mogelijk gestandaardiseerd, en luidt als 
volgt: 
1 : refractair organisch koolstof; 
2 : moeilijk afbreekbaar organisch koolstof (detritus); 
3 : bacteriën; 
4 : phytobenthos; 
5 : meiobenthos; 
6 : deposit-feeding macrobenthos; 
7 : suspension-feeding macrobenthos; 
8 : labiel organisch koolstof. 








2 Algemene beschrijving van biologische processen 
2.1 Inleiding 
In EmoWad wordt voor de beschrijving van de biologische processen zoals onder meer groei, respiratie 
en sterfte van één basisbeschrijving uitgegaan. 
Globaal geldt voor de dynamiek van een organisme : 
massatoename = opname - excretie - respiratie - faecesproductie - sterfte 
- voortplanting - predatie (2.1) 
waarvan niet altijd alle termen relevant zijn. 
Excretie en respiratie worden in het algemeen nog onderverdeeld volgens: 
respiratie = rust-respiratie + activiteit-gebonden respiratie + opname-gebonden 
respiratie (22") 
excretie = rust-excretie + activiteit-gebonden excretie + opname-gebonden 
excretie (22?) 
In enkele gevallen wordt stress-respiratie of -excretie onderscheiden. 
Faecesproductie wordt maar in enkele gevallen onderscheiden (zie §2.2), maar wordt soms nog 
onderverdeeld in: 
faecesproductie = faecesproductie + pseudo-faecesproductie (22) 
Elk van bovengenoemde termen heeft een eigen beschrijving, waarin de relevante factoren verwerkt zijn. 
In het algemeen gelden de volgende relaties: 
opname = F(organisme-dichtheid, temperatuur, voedselaanbod, 
zuurstofgehalte) (23*) 
rust-respiratie = F(organisme-dichtheid, temperatuur) (22?) 
opname-gebonden respiratie = F(opname) (23) 
aktiviteitsgebonden respiratie = F(opname, voedseldichtheid) (23d) 
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rust-excretie = F(organisme-dichtheid, temperatuur) (231) 
opname-gebonden excretie = F(opname) (23e) 
aktiviteitsgebonden excretie = F(opname, voedseldichtheid) (23*) 
faecesproductie = F(opname, voedselgehalte) (23*) 
sterfte = F(organisme-gehalte, temperatuur, zuurstofgehalte) (23*) 
voortplanting = F(organisme-gehalte, jaargetijde) (23*) 
predatie =F(organisme-gehalte, predator-gehalte, voorkomen van 
andere voedselbronnen) (23*) 
Van belang is tevens dat aangeduid wordt welke produkten er ontstaan. Bij de opname vindt 
massavermeerdering van het betreffende organisme plaats, en een evenredige vermindering van de prooi-
of nutriëntgehalte. Bij respiratie ontstaan altijd de minerale produkten, zodat dat steeds als een soort 
negatieve nutriëntopname kan worden aangemerkt. Bij excretie, faecesproductie en sterfte ontstaan 
organische produkten (een of meerdere detritusfracties). Predatie resulteert altijd in massatoename van 
het prederende organisme. 
De beschrijving van de opnamesnelheid en het gebruik van de termen activiteit-gebonden respiratie en -
excretie impliceert dat onderscheid wordt gemaakt in een (fysiek) prooi-zoek proces en een (biochemisch) 
omzettingsproces (opname). 
Gedefinieerd is de produktiesnelheid (mg(C)-m3-d1), gewoonlijk aangeduid met 'produktie' : 
produktie = opname - respiratie (2.4) 
Hiermee is voor phytoplankton en -benthos de primaire produktie gedefinieerd, voor de overige 
organismen de secundaire produktie. 
Tevens is een relatieve produktiesnelheid gedefinieerd (d1): 
relatieve produktiesnelheid = produktie / biomassadichtheid (2.5) 
In EmoWad zijn niet altijd alle termen gebruikt voor de beschrijving van elk type organisme. Ook zijn 
enkele afwijkingen mogelijk. Met name bij de beschrijving van de phytobenthos-activiteit zijn enkele 
andere termen onderscheiden. 
In §2.2 is een overzicht gegeven van de gebruikte termen bij elk van de beschreven organismen. 
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22 Overzicht van beschreven processen 
22.1 Inleiding 









Achtereenvolgens zal voor elk van de eerste zeven deelprocessen per organisme een overzicht worden 
gegeven welke beschrijvingen gekozen zijn. Alleen predatie wordt niet behandeld, omdat dat een proces 
is dat bij de predator (opname), en niet bij de prooi wordt beschreven. 
222 Foerageer- en opnameprocessen 
Bij de beschrijving van alle organismen, uitgezonderd phytobenthos, wordt foerageeraktiviteit naast 
opnameaktiviteit onderscheiden. 
De manier waarop deze processen beschreven worden, kan nogal uiteen lopen; hiervoor wordt naar de 
volgende paragrafen verwezen. 
223 Respiratie-processen 
Bij de beschrijvingen van de verschillende groepen wordt een drietal respiratieprocessen onderscheiden: 
-1 rustrespiratie: verademing van celvoorraden voor het basale functioneren van het 
organisme; 
-2 aktiviteitgebonden respiratie: respiratieaktiviteit die evenredig is met de foerageeraktiviteit; 
-3 opnamegebonden respiratie: respiratieaktiviteit die evenredig is met de hoeveelheid voedsel die door 
het organisme wordt opgenomen. 
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Ten aanzien van de respiratieprocessen kan geconcludeerd worden, dat vrij consequent voor steeds 
dezelfde type beschrijving gekozen is. Alleen de beschrijving van de benthische diatomeeën wijkt af, maar 
dat is reëel, omdat het opnameproces bij algen wezenlijk anders verloopt. In tabel 2.1 is een overzicht 
gegeven van de verschillende toegepaste beschrijvingen. 




Deposit feeding mecrobenthos 














fractie van effect, 
biomassa 
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fractie van PP 
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van detritusfracties (-) 
PP • primaire produktie 
fBMl * biomassa gehal te 
constante * snelhefdsconstante (d ' ) 
f r a c t i e ef fect ieve biomassa = uitgedrukt a l s snelheidsconstante (d"1) * [BN] 
De invulling van de verschillende beschrijvingen is niét voor alle groepen hetzelfde gestructureerd. Dit 
heeft tot gevolg dat het niet altijd gemakkelijk is de gebruikte formuleringen te doorgronden. 
22.4 Excretieprocessen 
In tabel 2.2 is een overzicht gegeven van de geprogrammeerde deelprocessen. 
Het is duidelijk uit tabel 2.2 dat de bij de beschrijvingen niet alle typen excretieprocessen zijn ingevuld. 
De manier waarop de processen zijn ingevuld, is ook niet altijd gelijk; hiervoor wordt naar de volgende 
paragrafen verwezen. 
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Tabel 2.2 Overzicht van excretieprocessen. 
Organisme groep 
Bent M sehe diatomeeen 
Heiobenthos 
Deposit feeding macrobenthos 
Filter feeding macrobenthos 
Bacteriën (aëroob) 
<iden anaëroob) 
PP * Primaire produktie 
e « snelheidsconstante 
IBM1 * biomassa-gehalte va 
Rustexcr. 
C * CBM] 
c * CBM] 





fractie van PP 
Opnamegeb.excr. Stress, excr. 












In tabel 2.3 is een overzicht gegeven bij welke organisme-groepen faecesproductie is geprogrammeerd. 
Tabel 23 Faecesproductieprocessen. 
Organisme groep 
Hei obenthos 
Deposit feeding macrobenthos 
Fitter feeding macrobenthos 
Faecesproductie 
fractie van werkelijke opname, gebaseerd op 
beschikbaarheid voedsel <-). 
Faecesproductie vindt volgens de beschrijving alleen plaats bij het deposit feeding macrobenthos. 
2.2.6 Pseudofaecesproductieprocessen 
Pseudofaecesproduktie vindt alleen plaats bij het macro-benthos dat zich voedt met pelagiaal materiaal 
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(suspensie-feeders): zie tabel 7.4. 
Tabel 2.4 Pseudofaecesproductieprocessen. 
Organisme groep 
Filter feeding macrobenthos 
Opnamegebonden pseudofsecesvorming 
fractie van werkelijke opname. Produkt deels 
toegekend aan moeilijk afbreekbaar materiaal, 
en deels aan labiel organisch koolstof 
22.7 Sterfteprocessen 
In tabel 2.5 is een overzicht gegeven bij welke organisme-groepen sterfte als separaat proces is 
geprogrammeerd. 
Sterfte als apart proces wordt niet bij elke groep meegenomen. Bij meiobenthos en suspension feeding 
macrobenthos wordt alleen sterfte verondersteld bij 02-tekort. 




Deposit feeding macrobenthos 




stress-sterfte als maximaal mogelijke opname 
niet wordt bereikt; wordt verwerkt in de 
stress-excretie. 
als fie van 02-tekort. Bij voldoende 
02 geen sterfte. Produkt behandeld als excretie 
als fie van 02-tekort. Bij voldoende 
02 geen sterfte. Toegekend aan langzaam afbrekend detritus 
ats fie van voedselsamenstelling. 
tn praktijk: geen sterfte. 
Produkt deels aan langzaam afbrekend, deels aan 
labiel organisch koolstof toegekend. 
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22.8 Toekenningen 
In het algemeen moet geconstateerd worden, dat in EmoWad de foerageer-, opname-, respiratie-, etc. 
processen in detail beschreven zijn. 
Veel algemener worden de produkten van al de geformuleerde processen beschreven. Er wordt een 
drietal organische produkten onderscheiden: labiel organisch koolstof, waar het gros van excretie-, faeces-
en sterfteprodukten aan wordt toegekend, moeilijk afbreekbaar materiaal, dat ongelukkigerwijs detritus 
wordt genoemd, en waaraan een beperkt deel van de sterfte- en excretieprodukten worden toegekend, 
en refractair organisch materiaal dat alleen door bacteriën (via een co-metabolisme) kan worden 
afgebroken, en door bacteriën uit detritus gevormd wordt. 
De reden voor deze beperkte beschrijving van de produktvorming is vooral gelegen in het ontbreken van 
proceskennis. 
In de volgende paragrafen zal aan deze produktvorming niet veel aandacht worden besteed. 
23 Temperatuurafhankelijkheden 
Bij de meeste biologische- en chemische processen wordt een temperatuurinvloed aangehouden. In 
EmoWad kennen de beschrijvingen voor opname-, respiratie- en excretiesnelheden een temperatuur-
afhankelijkheid. 
De temperatuur van het water is als invoerreeks beschikbaar. Die van het sediment wordt berekend met 
een cosinus-functie, waarbij onderscheid wordt gemaakt tussen de sedimenttoplaag, en de daaronder 
liggende 'sulfide'-laag. 
De gebruikte temperatuurfuncties zijn niet voor alle groepen hetzelfde geformuleerd; bij elke groep 
organismen worden de toegepaste temperatuurfuncties besproken. 
2.4 Zuurstofafhankelijkheden 
Een aantal processen is afhankelijk van het zuurstofgehalte in het bovenstaande water. Bij de 
foerageeractiviteiten van meio- en macrobenthos, en de benthische primaire produktie wordt een 
afhankelijkheid verondersteld. 
Bij de meeste procesbeschrijvingen wordt het relatieve zuurstofgehalte in de waterfase en de sedimentfase 
als grootheid vergeleken met een of andere referentiewaarde. Per beschreven groep is deze 
referentiewaarde anders, maar de gebruikte formulering is voor al de relevante groepen gelijk. 
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Het relatieve zuurstofgehalte ROX volgt direct uit het heersende 02-gehalte en het verzadigingsgehalte. 
Voor de zuurstoflimiteringen wordt als standaardformulering aangehouden: 
zoXi = MIN(l,ROX/qOXi) (2.6) 
waarin qojq een referentiewaarde is voor groep i. 
De relatie stijgt lineair met ROX tot een waarde=l bereikt is. Deze overgang bij ROX=qoX; is misschien 







3 Benthische primaire Produkt ie 
3.1 Inleiding. 
Benthische diatomeeën bevinden zich in het toplaagje van het sediment. Er wordt in EmoWad 
verondersteld dat alleen tijdens droge perioden (dus alleen op de getijdeplaten) produktie plaats vindt. 
Een deel van de diatomeeën kan gedurende de natte periode suspenderen, maar dat wordt in het 
pelagiaal submodel beschreven. 
Van de processen, genoemd in vgl.2.1 en 2.2, zijn geïmplementeerd in de beschrijving van de benthische 
diatomeeën : 
massatoename = opname - respiratie (rust-, aktiviteitsgebonden- en stress-) 
- excretie (rust-, aktiviteitsgebonden- en stress-) - predatie 
waarbij alle grootheden zijn uitgedrukt in mg(C)-m'2,d'1. 
Sterfte wordt niet verondersteld in EmoWad. In de praktijk betekent dit dat sterfte is ondergebracht bij 
excretie. 
Benthische primaire produktie is gedefinieerd naar vgl.(2.4). 
Graas wordt bij de predatoren beschreven. 
De belangrijkste mnemonics die gebruikt worden zijn : 
BD IA : het gehalte aan benthische diatomeeën in de sediment-toplaag (mg(C)-m"2); 
CDIA : benthische diatomeeën-dichtheid in de bovenste 0.5 cm van het sediment; 
UDIA : idem, voor de aerobe laag; 
LDIA : idem, voor de anaërobe sedimentlaag. 
BLOC : labiel organisch koolstof 
BDET : moeilijk afbreekbaar organisch koolstof 
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3 2 Beschrijving van de opname 
Er geldt voor de massatoename van het fytobenthos : 
opname = l i ^ • f(Temp) • f(externe condities) 
• f(nutriënt) • BDIA (mg-mM1) (3.1) 
waarin 
(i,,,,! = maximale opnamesnelheidsconstante (d1), 
f(Temp) = temperatuurfunctie (-) (zie §3.7), 
f(ext.cond.) = beïnvloeding door externe factoren, zoals de instraling en het 02-gehalte (-), 
f(nutriènt) = beïnvloeding door externe nutriëntgehaltes (-), 
BDIA = het gehalte aan benthische diatomeeën (mg(C)-m2). 
De opname is volgens deze beschrijving eerste orde in het diatomeeëngehalte. Verderop zal duidelijk 
worden, dat "externe condities" een beschrijving inhoudt, die dit eerste-orde gedrag vrijwel geheel teniet 
doet. De afhankelijkheid van het lichtklimaat wordt in §3.1 beschreven; de opname wordt in §3.2 
beschreven. 
Allereerst vindt berekening plaats van het algengehalte in de fotosynthetisch actieve laag LAL. 
De biomassadichtheid FBDIA in deze laag wordt berekend met 
FBDIA = BDIA • arctan(LAIVCBO) • 2/TT (mg(C)-m-2) (3.2) 
waarin 
CBO = een verdelingsparameter, die mede bepaald wordt door de algendichtheid. 
De parameter CBO volgt met 
CBO = CBOF • BDIA2 / (BDIA2 + KCBO2 ) (-) (33) 
Hierin is 
CBOF = een parameter (-) die in EmoWad =1.0 gesteld is5. 
BDIA = de algendichtheid (mg(C)in2). 
KCBO = een parameter, welke de maximale diatomeeèndichtheid bepaalt6. 
De waarde van CBO varieert hierdoor van 0 (bij kleine BDIA) tot 1.0 (bij grote BDIA). Bij 
BDIA=BCBO is CBO=0.5 . 
5
 Volgens EmoWad is CBOF dimensieloos, maar naar vgl.3.2 moet de eenheid (cm) zijn. 
' KCBO = 1500 mg(C)in2cm' volgens Baretta en Ruardij, maar de gebruikte eenheid kan niet goed zijn. 
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De potentiële opname PPR (mg(C)-m"2-d1) wordt dan berekend: 
PPR = RPP • FBDIA • zt4 (mgtQ-mM1) (3.4) 
waarin de temperatuurfunctie zt4 in §3.7 behandeld wordt, en RPP een snelheidsconstante is (d1). 
De werkelijke opname PP wordt gevonden door te corrigeren voor de P-beschikbaarheid, het 
zuurstoftekort en de maximale opname PPH, die door Baretta en Ruardij op 1500 mg(C)-m"2-d' wordt 
gesteld. 
Er zijn twee mogelijkheden ingebouwd om voor zuurstof en maximale PP te corrigeren, waarvan alleen 
de in tekstblok 3.1 eerstgenoemde behandeld wordt (switch4 is normaliter= 1, en dus wordt deze eerst-
genoemde correctie gekozen). 
Er geldt voor de opname : 
PP = y • PPH / (y + PPH) ( g m V ) (35) 
met: y = PPR • (0.3 + 0.7<zox4) 
waarin: 
zox4 = zuurstof functie volgens §2 (met qox4=0.6, zie figâA*); 
PPH = maximale opname (1500 (gin'2*"1) volgens de EmoWad-invoertabel. 
Onder zuurstofrijke omstandigheden is zox4=1.0, dus y=PPR. Als de potentiële opname PPR klein is 
(PPR < < PPH), dan volgt PP=PPR. Is PPR > > PPH, dan volgt PP=PPH. 
De reden voor deze interne terugkoppeling is gelegen (Ruardij, mond.med.) in het feit dat niet alle 
afhankelijkheden beschreven zijn, en dat met name enkele diffusieprocessen beperkend worden voor de 
groei bij hoge diatomeeëndichtheden. 
De verhouding tussen de werkelijke en de potentiële opname levert de eerste correctiefactor op, waarbij 
een minimum van 10** wordt aangehouden voor PPR: 
cPPl = PP / MAX(10"6,PPR) (-) (3jf?) 
Deze maximumfunctie is gebruikt om deling door 0 te voorkomen. 
Een tweede correctie betreft de P04-beperking. Eerst wordt een PO«-concentratie berekend in de aerobe 
toplaag (RX, in tekstblok 3.1), en deze wordt met een Monod-vergelijking vergeleken met een standaard-
concentratie KSP04) waaruit een tweede correctiefactor volgt: 
cPP2 = RX / (RX + KSP04) (-) (3JÖ) 
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Gecontroleerd wordt welke factor het kleinst is: 
cPP = MIN(cPPl,cPP2) 
zodat: 
PP = PPR • cPP (mg-m^-d1) (3.7) 
De netto opnamesnelheidsconstante volgt dan met 
GR4 = PP / BDIA (ff1) (3.8) 
In de figuren 3.1* is aangegeven wat het effect is van de diatomeeéndichtheid op de correctievariabele 
cPP. 
33 Beschrijving van respiratie-, excretie- en sterfteprocessen. 
Er wordt een drietal processen onderscheiden waarbij uitscheiding van materiaal plaats vindt: 
- rustrespiratie en - excretie 
- activiteitsgebonden respiratie en - excretie 
- stress-gebonden respiratie en -excretie. 
Stress wordt belangrijk wanneer er een nutriënttekort optreedt. 
Voor de respiratie geldt: 
rustrespiratie = rrs • f(Temp) • [BDIA] 
act.geb.resp. = ars • PP 
stress resp. = brs • PP • cPP 
waarin 
rrs4 = respiratiesnelheidsconstante (d1), 
ars4 = verhoudingsconstante activiteitsgebonden respiratie (-), 
PP = opname uit vgl. 3.1 (mg(C)-m"2-d1) 
brs4 = verhoudingsconstante respiratie, voor geval stress (-), 
cPP = een correctiefactor, die de mate van stress beschrijft (-) 
Voor de excretie geldt een beschrijving die analoog is aan die voor de respiratie; verschil is er alleen waar 
het de gevormde produkten aangaat (zie §2). 








W40r = zt4 • rrs4 • BDIA (mg-m^-d1) QJO) 
voor de rustexcretie : 
W48r = zt4 • rex4 • BDIA (mg-m^-d1) QXf) 
voor de activiteitsgebonden respiratie : 
W40a = PP • ars4 (mg-m-2-*1) (UO) 
voor de activiteitsgebonden excretie : 
W48a = PP • aex4 (mg-mM') 010} 
voor de stress-respiratie : 
W40s = cPP" • brs4 • PP ( m g m ^ 1 ) QJO) 
voor de stress-excretie : 
W48s = cPP" • bex4 • PP (mg-mM1) QXf) 
De correctiefactor cPP" wordt berekend uit het verschil tussen de werkelijke opname en de potentiële 
opname volgens : 
cPP" = (PPR - PP) / PPR" (-) (UI) 
waarbij PPR" = PPR met een minimum van 10"6. 
Hiermee is 'stress' gedefinieerd als de mate waarin door allerlei oorzaken de maximale opname niet 
bereikt wordt. 
In de vergelijking 3.10 zijn de constanten rrs4 en rex4 snelheidsconstanten met als eenheid d'1. De overige 
(ars4, aex4, brs4, bex4) geven fracties (van PP) aan. 
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3.5 Primaire produktie 
Voor de primaire produktie PR4 geldt, naar vgl.2.4, dat ze het verschil is tussen de opname (PP), en de 
som van alle respiratietermen : 
PR4 = PP - W40r - W40a - W40s (mgCQ-mM1) (313) 
Hiermee is ook de relatieve primaire produktiesnelheid te berekenen: 
NGR4 = PR4 / BDIA (d1) 014) 
Voor de toename MBPP in de fotosynthetisch actieve zone geldt een uitdrukking analoog aan (3.13), 
maar de rust-respiratie wordt hierbij nog eens gecorrigeerd naar de diatomeeën die in de fotosynthetisch 
actieve zone aanwezig zijn: 
MBPP = PP - W40r * CDIA/BDIA -W40a - W40s (mg(C)ia2-dl) (U5) 
De groei van de diatomeeênpopulatie wordt vooral gereguleerd door de temperatuur, en de terug-
koppelingen via graasactiviteiten van meiofauna en deposit-feeding macrobenthos, en via optredende 
nutriënttekorten, en, niet in het minst, door de aangebrachte interne terugkoppeling: de voorwaarde dat 
de potentiële opname niet groter dan PPH kan zijn. 
In fig. 3.1b"d zijn de primaire produktie PR4, de toenamesnelheid (MBPP) en de relatieve groeisnelheid 
als functie van de diatomeeën-dichtheid weergegeven. 
3.5 Beschrijving van het lichtklimaat 
In EmoWad wordt er van uitgegaan dat er alleen fotosynthese-activiteit plaats vindt op de platen 
gedurende de tijd dat deze droogstaan. De dikte van de sedimentlaag waarin licht doordringt met een 
intensiteit die groter is dan een minimumwaarde PHOTMIN is LALL (cm); hierbij wordt gebruik 
gemaakt van een Lambert-Beer relatie en een hoge extinctiecoëfficiënt (100 cm'1) om de indringing van 
het licht in het sediment uit te rekenen. Daarnaast wordt de afstand LAD (cm) geschat waarover 
diatomeeën kunnen migreren. Hiermee is de dikte bekend van de donkere laag van waaruit diatomeeën 
zich nog naar de fotische zone kunnen verplaatsen. De som LAL is de dikte van de fotosynthetisch-
actieve laag (cm). 




= W40r + W48r 
= W40a + W48a 
= W40s + W48s 
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geven. Duidelijk is dat invloed nauwelijks van belang is, wat verantwoord wordt door te stellen dat 
benthische diatomeeën goed in staat zijn zich naar de fotische zone te verplaatsen, en aldus altijd in de 
gelegenheid zijn optimaal van het aanwezige licht te profiteren. 
3.6 Koolstofbalans 
In fig.3.3 en 3.4 is weergegeven wat de relatieve aandelen zijn van de verschillende processen in de 
koolstofbalans van benthische diatomeeën. Hierin zijn, naast PR4 (vgl.3.13): 
(rustrespiratie + -excretie) (US) 
(activiteit-gebonden resp. + -excretie) (US) 
(stress-respiratie + -excretie) (US) 
Opvallend hierbij is dat vanaf een zekere diatomeeëndichtheid de primaire produktie PR4 daalt. De 
opname (de som van al de vier termen = PP) vertoont een merkwaardig verloop; dit was ook al in fig. 
3.1 zichtbaar. Dit moet geweten worden aan de manier waarop de verschillende correctietermen in de 
beschrijving zijn geïmplementeerd. 
3.7 Temperatuurafhankelijkheid 
Er komt één temperatuurfunctie voor in de beschrijvingen van de fytobenthos-produktie : zt4. Deze is 
gebruikt in de berekening voor PP (vgl.3.5, 3.5) en in die voor de rust-respiratie en -excretie (vgl.3.101*). 
De formulering luidt: 
yy = Q10DIA«rA,1>/10> 
zt4 = Q20DIA * yy / (Q20DIA - 1 + yy) (116) 
Q10DIA en Q20DIA zijn hierin parameters, TA is de temperatuur (°Q van het aerobe top-sediment-
laagje. Q10DIA heeft in EmoWad een waarde 4.0, Q20DIA een waarde 2.0; zt4 varieert hierdoor van 
035 bij T=0 °C tot bijna 1.6 bij T=20 °C. 
zt4 is in fig 35" weergegeven. De limiet van zt4 (grote TA -> grote yy) is zt4 = Q20DIA. 
De temperatuurcorrectie voor de opname vindt plaats bij de berekening van PPR (vgl.3.4). Dus, vóór de 
berekening van de werkelijke opname PP (volgens vgl.3.5). PP is daardoor niet-lineair afhankelijk van zt4. 
De werkelijke opname PP is daardoor niet op dezelfde wijze afhankelijk van de temperatuur als de rust-
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respiratie en de rust-excretie. Bij veranderende temperaturen verandert daardoor de verhouding tussen 
PP en W40r en W48r. In fig .^o""0 zijn de primaire produktie en de groei bij een aantal temperaturen, als 
functie van de diatomeeëndichtheid weergegeven. 
3.8 Dynamisch gedrag 
Minstens zo belangrijk als de beschrijving van de afzonderlijke procestermen, is te bestuderen hoe het 
fytobenthos zich gedurende een jaarcyclus, in potentie, kan ontwikkelen. In fig. 3.8 is de ontwikkeling 
van de biomassadichtheid weergegeven, gesteld dat de omstandigheden niet beperkend zijn (geen 
zuurstof-, of nutriënttekorten). Voor een viertal temperaturen is deze ontwikkeling geschetst. Door de 
negatieve terugkoppeling (een beperkte produktie bij hoge diatomeeëndichtheid), terwijl enkele 
verliestermen wel blijven stijgen, resulteert een kleinere uiteindelijke biomassa bij hoge temperaturen. 
Immers, de produktieterm stijgt veel minder snel (of zelfs helemaal niet meer) met stijgende temperatuur; 
de rust-respiratie en -excretie daarentegen wel. 
3.9 Toekenningen 
Respiratieprodukten en opnamebronnen zijn de anorganische samenstellende componenten: C02, ortho-P, 
etc. 
Excretieprodukten worden aan de pool labiel organisch koolstof toegekend (BLOC, en voor de anaërobe 
laag: ALOC), op een klein deel na (fractie p42), dat aan de detritus pool (BDET) wordt toegekend. 
3.10 Evaluatie 
De beschrijving van de fytobenthosprocessen is - over het geheel genomen - vrij lastig te doorgronden, 
wat vooral geweten moet worden aan de implementatie van de verschillende correctietermen. 
De gebruikte correctietermen hebben tot gevolg dat enkele procesvariabelen merkwaardige 
karakteristieken hebben. 
Bezwaar kan worden gemaakt tegen de interne terugkoppeling van de diatomeeëngroei: boven een zeker 
gehalte kan geen groei meer plaats vinden. 
Ook kan er nauwelijks onderscheid gemaakt worden tussen de excretie- (+sterfte-) en de 
respiratieprocessen. Verschil bestaat er uitsluitend wat de produkten betreft. Gebruik van één parameter 
die aangeeft welk deel van de produkten naar BLOC/BDET gaat en welk deel als mineraal moet worden 
aangemerkt zou het aantal parameters met twee verminderen. 
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De snelheid waarmee mineralisatie van voormalig algenmateriaal plaats vindt (dus ook de snelheid 
waarmee geproduceerd organisch materiaal weer beschikbaar komt voor nieuwe opname door 
organismen) wordt in belangrijke mate bepaald door de keuze van excretieprodukten. 
De wijze waarop de temperatuurafhankelijkheid zt4 is ingebracht, levert een inconsistente relatie op 
tussen temperatuur en primaire produktie. 
Uiteindelijk zal er een beschrijving dienen te worden geïmplementeerd, waarbij met de diffusie van de 
relevante nutriënten direct rekening wordt gehouden. 
In de Westelijke Waddenzee variëren diatomeeën dichtheden van 0-8000 (mg(C)-m2). Het dynamisch 
gedrag laat zien dat volgens deze beschrijving dergelijke dichtheden alleen bij erg lage temperaturen 
bereikt kunnen worden. 
CorractMactor oPPI Primair* product!« PR4 
imtCM-Èjé-« 
• M A I ngCJn-4 (Thouund*) WMAlngCn-2 
FtaLptMtomtMM BOAT 
• i 10 i t 
WNAI ngCjn-2 < T 1 M U M M M 
Fi§. 3A** De modelvariabele cPP, benthische primaire produktie en groei van diatomeeën als functie van de 
diatomeeëndichtheid. 
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Act. geb. respiratie • -excretie WACT 
VWCT (mgC.m-2.d-1) 
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Rust-respiratie »-excretie WREST 
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Stress-respiratie • -excretie WSTRESS 
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Fig* 3.4 Koolstofbalans benthische diatomeeën als functie van de diatomeeëndichtheid [BDIA| m dé 
sedimenttoplaag. 
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Fig. 3.5 Temperatuurfunctie zt4 en zuurstoffunctie zox4 
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Primaire productie PR4 van BDIAT 
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Fig. 3.6 Primaire produktie en groei van diatomeeen bij een aantal temperaturen 
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Biomassa ontwikkeling BDIAT 
bij enkele temperaturen 
Biomassadichtheid mgC.m-2 (Thousands) 
200 
Fig. 3.7* Ontwikkeling diatomeeënbiomassadicntheid in de tijd bij een aantal temperaturen; overige externe 






Fig. 3.7* Ontwikkeling diatomeeënbiomassadicntheid in de tijd bij een aantal temperaturen; overige externe 
omstandigheden niet beperkend. Als fig.3.7\ maar alleen eerste 55 dagen. 
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C LIGHT FOK PHYTOBENTHOS 
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4. Beschrijving meiobenthos. 
4.1 Inleiding 
Meiobenthos is gedefinieerd als die faunagroep die een zeef van 1 mm maaswijdte passeert. Nematoden 
vormen een belangrijke meiofaunagroep. Meiobenthos komt zowel op de platen als in het intertidal voor. 
Processen uit §2, die in de meiobenthos-beschrijving geïmplementeerd zijn, zijn : 
massatoename = opname - respiratie - excretie - sterfte - predatie (4.1) 
waarbij alle grootheden zijn uitgedrukt in mg(C)m'2-d"i. 
Excretie en respiratie worden nog onderverdeeld volgens: 
respiratie = rustrespiratie + activiteit-gebonden respiratie 
+ opname-gebonden respiratie 
excretie = rustexcretie + activiteit-gebonden excretie 
+ opname-gebonden excretie 
(421) 
(42) 
Larvenvorming wordt niet meegenomen in de beschrijving. Het voortplantingsproces is derhalve gelijk 
gesteld aan groei. 
Belangrijke mnemonics zijn: 
BMEIA = biomassadichtheid meiobenthos 
BBAC = biomassadichtheid benthische bacteriën (aëroob) 
ABAC = biomassadichtheid benthische bacteriën (anaëroob) 
BDIA = biomassadichtheid benthische diatomeeën 
UDIA = biomassadichtheid benthische diatomeeën in aerobe toplaag 
LDIA = biomassadichtheid benthische diatomeeën in anaërobe sedimentlaag (begraven) 
BLOC = dichtheid labiel organisch koolstof in aerobe sediment-toplaag 
42 Voedselkeuze 
Voedsel wordt zowel gevonden in de aerobe- als in de sulfide-laag van het sediment. 
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Het beschikbare voedsel (FOOD5) is de som van het aanwezige voedsel in de bodem (alle benthische 
diatomeeën UDIA, bacteriën BBAC, etc, in mg(C) in'2). Het gehalte van elk van de voedselsoorten is 
eerst gedeeld door de dikte van de sedimentlaag waarin ze voorkomen; dit levert een dichtheid op. Deze 
laagdikte is voor de verschillende prooisoorten anders; zie tekstblok 4.1. De aldus verkregen dichtheid 
wordt met een beschikbaarheidsfactor vermenigvuldigd7. In tabel 4.1* zijn de prooisoorten en deze 
factoren getabelleerd. 
Vervolgens is elke zo verkregen voedselbeschikbaarheid tot een macht (POWM) verheven, waarna deze 
zijn opgeteld, en de som PWSS weer met de macht (1/POWM) tot 'normale' eenheden is terug gebracht. 
Hierdoor wordt het schijnbare aandeel van de meest voorkomende prooidiergroep geaccentueerd. Er 
geldt dus : 
PW5S = SOM( (voedseli-beschikbaarheid1)POWM ) 
FOOD58 » PW5S,/POWM (mg(C)m-2«m-') (43) 
De achterliggende gedachte is dat niet één soort, maar een verzameling meiobenthos-soorten beschreven 
wordt, waarbinnen door interne verschuivingen predatie van de meest voorkomende prooidiergroep zal 
plaats vinden. Door gebruik van een dergelijke methode wordt dat bewerkstelligd. Of dit gelukkig 
gekozen is of niet, is niet echt duidelijk. 
Wat opvallend is, is de toepassing van een 'kannibalisme'-term: ook de meiobenthosdichtheid zelf komt als 
voedsel voor in de vergelijking. Wanneer het meiobenthos in relatief grote dichtheden voor komt, vindt 
consumptie van de eigen groep plaats. Dit is terug te voeren op het idee van meiobenthos als een diverse groep: 
de ene meiobenthossoort zal de andere kunnen consumeren. Een dergelijke tweede orde term werkt kunst-
matige stabilisatie van de modelbeschrijving in de hand. 
43 Kwantificering van de voedselopname 
Er geldt voor de termen uit vgl.(4.1 - 4.2) achtereenvolgens: 
opname = (imax • f(Temp) • f(voedsel) • 
•f(zuurstof) BMEIA (mgmM1) (4.4") 
Deze factor wordt niet in de EmoWad-parameterlijst aangetroffen, omdat ze als getal, en niet als parameter, in het model 
is opgenomen. 
In de beschrijving van het macrobenthos komt een term FOOD6 voor, die iets wezenlijk anders betekent dan FOOD5 
in deze beschrijving. Dit wordt door de auteur als storend ervaren. 
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waarin 
u.^,, = standaard opnamesnelheidsconstante (d1), upMEI genoemd in tekstblok 4.1 
f(Temp) = temperatuurfunctie (zie §4.7) (-), 
f(voedsel) = beïnvloeding door voedselbeschikbaarheid FOODS (-), 
BMEIA = de meiobenthosdichtheid (mg(C) -m'2), 
f(zuurstof) = zuurstoffunctie (zie §2 en §4.8). 
De opname is volgens deze beschrijving eerste orde in de meiobenthosdichtheid. f(voedsel) is géén 
lineaire functie van de hoeveelheid beschikbaar voedsel. 
Er wordt in EmoWad nogal merkwaardig omgesprongen met de beschrijving van de voedselopname door 
meiobenthos. 
Eerst wordt er een potentiële opnamesnelheidsconstante PupMei berekend uit de standaard opname-
snelheidsconstante upMei. Vervolgens wordt uit deze potentiële opnamesnelheid, na correctie volgens 
een soort Monod-vergelijking, een "effectieve" meiobenthosbiomassadichtheid (FACTOR5 genoemd) 
berekend. Het produkt van deze "effectieve" meiobenthosaanwezigheid en de potentiële opnamesnelheids-
constante levert de werkelijke opname. 
De maximale opnamesnelheidsconstante is PupMei (d1), welke volgt uit de standaard opnamesnelheids-
constante upMei (in EmoWad: 0.072 d'1), en de verhouding tussen voedselaanbod FOOD5 en een soort 
standaard-hoeveelheid STANFOS, waarbij geldt: 
PupMei = FOODS / STANF05 * upMei (d1) (44") 
Deze berekeningswijze houdt in dat PupMei lineair afhangt van FOOD5, met upMei/STANFOS als even-
redigheidsparameter9. 
De aldus berekende PupMei wordt vergeleken met FS, een standaard relatieve opnamesnelheidsconstante 
(d1) van meiobenthos bij een voedselaanbod = STANFOS. Dit levert de correctiefactor zFOOD5: 
zFOOD5 = 2 • F5 /(PupMei + F5) (-) (4.5) 
zFOODS heeft als limietwaarden 2 bij lage PupMei10 (dus bij een gering voedselaanbod), en 0 bij een 
* Hier had dus met een enkele parameter upMei/STANFOS volstaan kunnen worden. 
10
 De reden om een factor 2 toe te passen is niet duidelijk. 
45 
grote PupMei (een groot voedselaanbod)11 (zie fig.4.1). 
Daarna wordt de maximale opnamesnelheidsconstante (PupMei) gecorrigeerd voor de respiratie- (prs5) 
en excretie- (pex5) verliezen bij de voedselopname. Dit resulteert in 
FOOD5X = PupMei * ( 1 - prs5 - pex5) (d1) (4.6) 
met 
prs5 = relatief verlies bij voedselopname door respiratie (-), zie §4.4, 
pex5 = relatief verlies bij voedselopname door excretie (-), zie §4.4. 
FOOD5X wordt vergeleken met asWORK5, een snelheidsconstante (d1) die, gecombineerd met de 
schijnbare biomassa FACTOR5 (zie hieronder), aangeeft wat de respiratie- en excretieverliezen zijn bij 
de fourageeractiviteiten. Het achterliggende idee hierbij is dat wanneer de verhezen bij deze activiteiten 
te groot zijn, er helemaal geen fourageeractiviteiten zullen plaats vinden. 
Dit levert dan zFOOD5L, een switchfactor. zFOOD5L wordt gegeven door: 
ZFOOD5L = FOOD5Xpa"'5 / (FOODSX"0"5 + asWORK1""5 (-) (4.7) 
waarin pow5 de waarde 2 heeft. Aan zFOOD5L wordt een onderbegrenzing van 0.05 meegegeven (zie 
ook fig.4.1). 
Met deze switchfactor zFOOD5L, de meiobenthos-biomassa BMEIA, en de voedselopname-correctie-
factor zFOOD5 (-) wordt FACTOR5 berekend, een schijnbare meiobenthos-biomassadichtheid. Er geldt: 
FACTOR5 = zFOOD5 BMEIA zFOODSL «t5 • zoxS (mg(C)m2) (4.8) 
De temperatuurfunctie zt5 en de zuurstoffunctie zox5 worden in §4.7 en 4.8 toegelicht. 
FACTORS heeft theoretisch, zonder met de temperatuurfunctie en de zuurstoffunctie rekening te 
houden, een maximumwaarde van 2.0 * BMEIA. Echter, door de toepassing van de switch-factor 
zFOODSL is het gedrag van de term FACTORS niet erg transparant; wat uit fig.4.1b ook duidelijk is. 
FACTOR5 heeft in het voorbeeld uit fig.4.2 een maximumwaarde van bijna 0.8 • BMEIA. 
De werkelijke voedselopname per tijdseenheid W5 wordt vervolgens berekend : 
W5 = FACTORS • PupMei (mg(C)m2-d1) (4.9) 
" Deze constructie, een voedselcorrectiefactor zFOODS die groot is bij het ontbreken van voedsel, en 0 bij een overmaat, 
maakt de beschrijving erg ondoorzichtig. 
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Wordt deze uitdrukking voor WS uitgeschreven12, dan volgt : 
WS = BMEIA zFOODSL -2 FS PupMei l(PupMei + FS) 
met vgL 4.4 voor PupMei ingevuld levert dit: 
WS = BMEIA zFOODSL upMei -2 ISTANFOS A FOODS / (FOODS + A) 
met 
A =F5 • STANFOS I upMei (mg(C) m2) 
Hieruit blijkt dat de uitdrukking voor WS de gedaante heeft : 
WS - BMEIA upMei' FOODS / (FOODS + A) 
met 
upMei' =upMei 2 Al STANFOS (et1) 
Een standaard-formulering, dus. De term A is hierin de eigenlijke Monod-parameter, upMei' de eigenlijke sneOieidsconstante. 
Deze vergelijking voor WS heeft als UmietgevaUen : 
WS = O voor FOOD5=0 
WS = BMEIA upMei' voor grote FOODS 
Dit soort constructies maken de beschrijving erg ondoorzichtig. Omdat een extra Monod-achtige term ingebouwd is (de switch-factor 
zFOODSL) om de opname te stoppen wanneer deze niet voldoende is om het energieverbruik te dekken, heeft de formulering een weinig 
voorspelbaar gedrag. In feite komt het produkt van twee Monod-termen voor met beide een andere Monod-parameter. 
De term WS is in fig.4.2 weergegeven. Bij lage prooidichtheden vindt er geen opname plaats; maar bij 
toenemende voedselbeschikbaarheid neemt de opname gewoon volgens bovengenoemde Monod-
formulering toe. 
De berekening van de 'schijnbare biomassa-dichtheid' FACTOR5 lijkt aldus niet erg zinvol. 
4.4 Beschrijving van respiratie- «excretie- en sterfteprocessen 
Voor de respiratie (=rustrespiratie, activiteit-gebonden respiratie en opname-gebonden respiratie) geldt: 
W50r = rustrespiratie = rrs5 • f(Temp) • [BMEIA] ( m g m ^ 1 ) (4J0) 
W50a = act.geb.resp. = asWORKS • FACTORS (mg-m2-dl) flJÖ) 
12
 Suggestie van W. van Raaphorst 
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W50u = opn.geb.resp. = prs5 • W5 (mgm'2*!1) (4JCr) 
waarin 
rrs5 = respiratiesnelheidsconstante ( d l ) , 
asWORKS = idem, voor activiteitsgebonden resp. ( d l ) , 
FACTOR5 = "effectieve" meiobenthosdichtheid (zie vgl.4.7) (mg in"2) 
prs5 = fractie van opname nodig voor opname-gebonden respiratie (-), 
D e totale respiratie W5r is : 
W50 = W50r + W50a + W50u (mgm^-d 1 ) (4X1) 
Omdat W5 lineair gerelateerd is aan FACTORS (vgl.4.9) is er bij de respiratie geen onderscheid te 
maken tussen de opname-gebonden- en de activiteitgebonden termen. In fig.4.2 is de totale respiratie als 
functie van de prooidichtheid weergegeven voor één meiobenthos-dichtheid. 
Voor de excretie (W58) geldt een beschrijving die lijkt op die voor de respiratie, er wordt echter geen 
opnamegebonden excretie onderscheiden. 
Voor de excretie (= rustexcretie en opname-gebonden excretie) geldt: 
W58r = rustexcretie = rex5 • f (Temp) • [BMEIA] (rngmM1) (4J0) 
W58a = act.geb.resp. = pex5 • W5 (mgmM1) p f ) 
waarin 
rex5 = excretiesnelheidsconstante (d1), 
pex5 = fractie van opname nodig voor opname-gebonden excretie (-), 
De totale excretie W58 is : 
W58 = W58r + W58a (mg-m^-d1) (4J0) 
Sterfte wordt alleen verondersteld wanneer er een Ortekort optreedt. Het produkt wordt gelijk aan het 
excretieprodukt gesteld. Er is alleen een sterfte evenredig met de meiobenthosdichtheid ingebouwd: 
sterfte = rexSO • (l-zox5) • zt5 • BMEIA (mgmM1) (4.11) 
met 
rexSO = relatieve sterftesnelheid tgv. O r t e k o r t (d 1 ) , 
zox5 = 02-functie naar §2., zie §4.8. 
zt5 = temperatuurfunctie, zie §4.7. 
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Het is ook reëel alleen een "rustM-sterfte te verdisconteren: er is een foerageerreductie ingebouwd bij 02-
tekorten. Een opname- of activiteit-gebonden sterfte zou dan een dubbele verrekening inhouden. 
Het produkt van de sterfte wordt toegekend aan BLOC. 
Het programma kent nog een bijzondere optie. 
Afhankelijk van een aan/uit-term (switchS) wordt een normale rust-respiratie en rust-excretie berekend 
(zoals hierboven is weergegeven), dan wel wordt een correctiefactor zdens5 gebruikt volgens: 
zdens5 = 1.0 (switchS = 0) 
= BMEIA / 500 (switch5 = 1) (-) (411) 
en er geldt: 
rustrespiratie = rustrespiratie (vgl.4.9") • zdens5 (mgrn'M1) (4J2) 
Normaliter is switch5=0, maar wordt ze =1 gesteld, dan wordt de rustrespiratie als tweede orde term (in 
BMEIA) beschreven. Dit is merkwaardig, omdat die inhoudt dat bij hoge meiobenthosdichtheden een 
relatief hoge rustrespiratie optreedt. Dit veroorzaakt een extra groeibeperking. 
4.5 Produktie 
Naar vgl.2.4 is de produktie gedefinieerd als het verschil tussen opname W5 en respiratie W50: 
produktie = W5 - W50 (mg-mM1) (4.13) 
De toenamesnelheid PR5 van de meiobenthos-biomassadichtheid wordt gegeven door de som van alle 
termen : 
PR5 = W5 - W50 - W58 - sterfte (mg-mM1) (4.14) 
Zie ook fig.4.2f. 
Hiermee is ook de relatieve toenamesnelheid (d1) te berekenen 
NGR5 = PR5 / BMEIA (d1) (4.15) 
In fig.4.3' is NGR5 weergegeven; in fig.4.3b is dat deel van de figuur die geldt voor lage prooigehaltes, 
eruit gelicht. 
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De invloed van de switchfunctie ZFOOD5L is bij lage prooidichtheden duidelijk herkenbaar 
(FOOD5<300 mg(C)-rn2). Het merkwaardige verloop van NGR5 bij lage prooidichtheden (100 tot 200 
mgC.m-2) moet geweten worden aan de verschillende effecten van de term zFOOD5L (0 bij 
FOOD5<100, 1.0 bij FOOD5>800 mgC.m"2) en zFOOD5 (2.0 bij FOODS<600 mgCm2, dalend bij 
stijgende waarden voor FOOD5). 
NGR5 is onafhankelijk van [BMEIA], wat met de vergelijkingen uit tekstblok 4.1 niet zonder meer in te 
zien was. Bij een (grote) voedselbeschikbaarheid (FOODS) van 10 g(C)in2 is NGR5 5.6-ÏO'2 (d1) 
(temperatuur- en zuurstoffunctie =1.0). 
4.6 Koolstofbalans 
In fig.4.4 is de koolstofbalans voor het meiobenthos weergegeven. Onafhankelijk van de meiobenthos-
dichtheid vindt er afname van het meiobenthos plaats als het beschikbare voedsel FOOD5<500 
(mg(C)m'2). Bij een groot voedselaanbod verbruiken activiteit- en opnamegebonden respiratie en -
excretie bijna 50% van het opgenomen voedsel, bij een gering voedselaanbod neemt dat aandeel toe. 
Wanneer een compartiment minder voedsel bevat dan de grens van 500 mg(C)in"2, zal het meiobenthos 
volgens deze berekeningen verdwijnen. 
4.7 Temperatuurafhankelijkheid 
Er wordt één temperatuurfunctie gebruikt (zt5). Er geldt : 
yy » Q10MEI (^»V»0) (-) 
ztS = Q20MEI * yy / (Q20MEI - 1 + yy) (-) (4.16) 
waarin TA de temperatuur van het aerobe sediment-toplaagje is (°Q, en Q10MEI en Q20MEI 
parameters zijn. In EmoWad heeft Q10MEI de waarde 8.0 en Q20MEI 2.0. De limietwaarden van zt5 
zijn Q20MEI bij hoge TA, en 0.18 bij TA= 0 °C. Zie fig. 4-5". 
ztS komt lineair voor in de uitdrukking voor FACTORS, en dus ook in die voor WS, de rust-respiratie 
WSOr en de rust-excretie W50r. De verdeling van het opgenomen materiaal over de verschillende 
procestermen is bij van het meiobenthos niet afhankelijk van de temperatuur; alleen de snelheden 
veranderen. Bij 11 °C is de standaardsnelheid bereikt, zoals die door de overige parameters wordt 
aangegeven. In fig.4.3 is de relatieve groeisnelheid NGR5 voor enkele temperaturen weergegeven. 
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4.8 Zuurstofafhankelijkheid 
Er wordt één zuurstoffunctie gebruikt (zox5): 
zox5 = MIN (1.0 , ROX/qox5) (-) (4.17) 
waarin ROX de verhouding is tussen het werkelijke zuurstofgehalte in het bovenstaande water, en het 
verzadigingsgehalte; qoxS is een parameter die in EmoWad de waarde 0.2 heeft gekregen. Pas bij een laag 
zuurstofgehalte vindt extra sterfte plaats volgens vgl.4.11. Zie fig.4.5b. ZoxS komt lineair in de 
vergelijkingen voor. 
4.9 Dynamisch gedrag 
In §4.6 is al geconcludeerd dat bij een laag voedselaanbod het meiobenthos geen overlevingskansen heeft 
volgens de in EmoWad gehanteerde beschrijving. De snelheidsconstante van het verdwijnproces bij een 
gering voedselaanbod is de som van de snelheidsconstanten voor de rest-respiratie en de -excretie : 
rrs5+rex5. In EmoWad is deze som 13-10"2 (d1), zie tabel 4.2. 
In fig. 4.6 is weergegeven hoe het meiobenthos zich zal ontwikkelen in de tijd bij verschillende 
omstandigheden (fig.4.6a: hoog voedselgehalte, fig.4.6b: laag voedselgehalte). Opgemerkt moet worden dat 
bij een hoge voedselopnamesnelheid de voedselbeschikbaarheid vrijwel geheel bepaald wordt door de 
vormingssnelheid van het voedsel omdat een aanwezige voorraad in korte tijd geconsumeerd zal zijn. 
Concurrentie van andere foerageerders zal dan eveneens van groot belang worden, maar dat is niet in 
deze illustrerende berekeningen betrokken. 
Het meiobenthos vertoont een keurig exponentiële groei; interne terugkoppelingen ontbreken. De 
gehaltes meiobenthos worden uitsluitend door de voedselbeschikbaarheid bepaald. 
4.10 Toekenningen. 
Respiratie resulteert in volledige mineralisatie; excretie en sterfte in de vorming van BLOC, op een 
gedeelte p42 van de excretie van opgenomen UDIA na, dat aan BDET wordt toegekend. p42 heeft in 
de EmoWad-parameterlijst een waarde van 0.7 (-). 
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4.11 Evaluatie 
Over het algemeen gesproken is de meiobenthos-beschrijving, zoals die in EmoWad gekozen is, moeilijk 
te doorgronden. Dit wordt vooral veroorzaakt door 
i) de gebruikte notatie, 
ii) de gebruikte correctiefuncties. 
üi) de omslachtige wijze waarop de opname berekend is. Hierbij kan met een veel eenvoudiger en 
daardoor inzichtelijker formulering volstaan worden, zoals in §4.3 aangetoond is. 
Voor de toekomstige beschrijving dient een parametrisering plaats te vinden, zodat een eenvoudiger 
formulering ontstaat. 
Wel is duidelijk dat het gedaante van de meiobenthosbeschrijving redelijk netjes is: interne 
terugkoppelingen ontbreken; voedsel bepaalt geheel de mogelijke ontwikkeling. De afhankelijkheid van 
de temperatuur is eveneens helder: bij hoge temperatuur neemt de intensiteit van alle biologische 
processen toe. 
VoadMl-cwitch-factor zFOODSL 
IBMEII • 6000 mg(C)jn-2 
Voadaal-factor zFOOM 
MO 400 aoo 
mg(C)j»i-2 (prooi) 
Fig. 4.1** De voedselswitch-factor zFOODSL en de opnamebeperkende factor zFOODS als functie van de 
voedselbeschikbaarheid 
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'Effeottov*' bloinaMad(chtrm<d BMEI 
IBMEI • 6000 mgCjn-2 
MCTORf ratCCUr-t 
total« opnam» BMEI ( W 6 ) 
BMEI • 6000 naCjn-2 
w( mlcUi-1^-1 
TJMt-O* 




t M f 4 t 
1.00*-Ot 
t 4 e • 
IFOOOI ng(C)jn-I fThouMnd«) 
1 4 « 
IFOOOI mdClm-l 
total« racplratl« W60 metobanthoa 
BMEI -6000 mgCjn-2 
•WO ••(CKa-t^-l 
t 4 • • n tt 
Prooi a<o(C)jn-2 (Thouund*) 
Qroalanalhald BMEI 
> 6000 HflC.n-2 
« • U W / « mdclm-*j*-l 
IFOOOI mg(C)j»-S (Thouunda) 
Hg. 4.2* .^ Enkele karakteristieken van de beschrijving van de dynamica van meiobenthos. 
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Rel.groeisnelheid (NGR5) BMEI 
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F%. 4.J. Relatieve groeisnelheid raeiobenthos als functie van de prooidichtheid bij enkele temperaturen. 4.3*: ats 4.3*, maar 
alleen voor lage voedselgehattes. 
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Koolstofbalans meiobenthos 
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Fig. 4.5 Temperatuurfunctie zt5 en zuurstoffunctie zc*5 
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Ontwikkeling meiobenthos in de tijd 







[BMEI) mg(C).m-2 (Thousands) 
/ h fff 
60 80 100 120 140 160 
Dag 
T- 0 oC T- 10 oC T- 20 OC T- 30 oC 
Rg. 4,6'Ontwikkeling meiobenthosdïchtheid bij enkele temperaturen. Hoogvoedselgehalte, permanent beschikbaar. Overige 
omstandigheden (zuurstof) niet beperkend. 
1.00E+03 





T- 0 oC 
60 80 100 
dag 
T- 10 oC - * - T- 20 oC 
120 140 
- B - T- 30 OC 
160 
Fig. 4.6* Ontwikkeling meiobenthosdïchtheid bij enkele temperaturen. Laag voedselgehalte, permanent beschil&Mr- Oerige 
omstandigheden (zuurstof) niet beperkend. 
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The uptake of meiobenthos is expressed in cm sediment consumed. 
Ue have to calculate the concentrations of the foodsources by dividing 
biomass (mgC/m**2) by the thickness of the inhabited layer (cm) --> 
concentrations in mgC/10.000cc. The layers are: 
Aerobic bacteria BALA 
Benthic diatoms CBO 
Meiobenthos BALA 
Anaerobic bacteria& 
Buried Diatoms LMEIA 
The foodsources are selected if P0UM>1; in that case there is prefe-
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werkettjke opnamesnelheidsconstante <d ') 
C Density-dependence of rest-losses, switch zdens=1,on 0=off(normal) we 23/4/'86 
zdens5*<1.-swi tchS)+sw i tch5*BME1A/SOO. 
W50r »BMElA*rrs5*zt5*zdens5 } rest-respiratie 
C MORTALW: normal + mort. due to low oxygen: ( zdens5 works here too) 
W58r =BMEIA*(rex5*zdens5 
+rex50*{1-zox5))*zt5 
C mortatity «• excretion to toe: 
W52 *W45*pex5*p42 
U58 =U58r+U5*pex5 -W52 
C TOTAL RESPIRATION: rest+acttvity+uptake: 
W50A =W5*prs5+FACTOR5*asUORK5 
W50 =W50r+U50A 
C NET UPTAKE: 
PR5 = U5-U50-W58-U52+W58r 
C , . ,, rate: 
NGR5 = PR5/(BMEIA+1.E-20) 
} rest-excretie 
} sterfte tgv Oa-tekort 
activiteitsgebonden excretie naar BDET 
totale excretie naar LOC 
} totale activiteitsgebonden respiratie | totale respiratie 
} netto groeisnelheid meiobenthos (mg(C)-m' -d' ) 
| netto groeisnelheidseonstante (d') 
Tekstblok 4.1 Beschrijving meiobenthosdynamica. Programmacode en enige toelichting 
57 
Tabel 4.1* Relatieve beschikbaarheid van verschillende organisch koolstofbronnen voor 




















pelag. labiel org.C 
pelagisch detritus 
(slecht afbreekbaar) 
réfractair organisch C 
pelagisehe dîatomeëen 




pelagische benthische larven 
benthische bact. titoraal 
benthische diat. sublitoraal 
meiobenthos Iitoraal 


















predat ie vindt plaats volgens de vergelijkingen uit 
exponent (=POUN genoemd) * 2.0. 
textblok 4, 
Tabel 4.1b Benutbare fractie van verschillende organisch koolstofbronnen voor 


















pelag. labiel org.C 
pelagisch detritus 
(slecht afbreekbaar) 






pelagische benthische larven 
benthische bact. titoraal 
benthische diat. subiÎtoraal 
meiobenthos litoraal 



















Tabel 4.1 Parameterwaarden meiobenthos beschrijving; enkele berekende model- en toestandsvariabelen en de 
daarbij horende uitgangssituatie 
Paraweterwaarden 
snelheldskonst. 
upMei 7.20E-02 opnanesnelheidsconstante (d-1) 


















2.00E-01 rust-excretie (d-1) 
3.00E-01 rust-resp.constante (d-1) 





8.00E-03 relatieve resp.d-1 
5.00E-03 relat.nat.«ort.d-1 
2.00E+00 soort Mortod-constante 
2.00E-02 rel.»ort.«nein.02-tekort 
1.00E+00 02-fie 
7.00E-01 fractie excret.B0IA»B0ET 
8.00E+Ö0 TeMp-fact 
2.00E+00 Teap-fact 
Uitgangssituatie en -waarden 







1.00E+O4 bacteriegehalte aëroob MgC.»-2 
0.O0E+OQ diatOMeeen in aerobe laag «gC.a-2 
0.00E+O0 dlatoneeen in anaerobe laag MgC.M-2 
0.00E+O0 anaerobe bacteriën agC.»-2 
5.00E+03 meiobenthosgenalte MOC.M-2 
Berekende variabelen en toestandsgrootheden 
zt5 1.00E+00 te»p.functie 
F00D5 1.00E+04 snelheidskonstante (1/d) voor opnaae prooi 
PupMei 1.31E+00 potentiële opnamesnelheid 
zFOODS 1.08E-01 "liMitation of deposit feeding in case of abundant food* 
F00D5X 6.55E-01 Uptake needed to cover the standard «etabolie losses 
F00D5X 6.55E-01 Begrenzing F0006X 
ZF0005L 9.99E-01 LiMitation of uptake at low food concentrations 
ZF00D51 9.99E-01 Begrenzing ZF00D6L (tegen te lage waarden) 













4.00E+01 Restrespiratie Mg(C).M-2.d-1 
2.50E+O1 rest excretie ag(C).M2.d-1 (Mortaliteit) + 02-Mortaliteit 
1.67E+02 totale excretie 
2.23E+02 activ.gebonden resp. 
1.42E+02 activiteit- + opnaMegebonden excretie 
2.23E+02 activiteit- + opnamegebonden respiratie 
2.63E+02 totale respiratie (Mg(C).M-2.d-1 ) « b41 + b42 + b35 
7.09E+02 werkelijke opname {•g(C).M*2.d-1) 
1.42E-01 gerealiseerde opnaMesnelheidsconstante (d-1) 
2.79E+02 groeisnelheid (MgC.M-2.d-1) 
2.79E+02 toenane snelheid «g(C).m-2.d-1 







S. Beschrijving macrobenthos ; deposit feeders (BBBMA). 
5.1 Inleiding 
Onder het deposit feeding macrobenthos worden al die sediment bewonende diergroepen begrepen die 
een zeef met een maaswijdte van 1 mm passeren en voor hun voedselvoorziening afhankelijk zijn van in 
het sediment aanwezig organisch materiaal. In hun darmstelsel worden de in het sediment voorkomende 
bruikbare bestanddelen gedeeltelijk omgezet. Bruikbaar zijn bacteriën, benthische algen en dood 
organisch materiaal. Niet of gedeeltelijk omgezet of opgenomen materiaal verlaat het organisme als 
faeces. 
Bij de beschrijving van het deposit feeding macrobenthos worden als processen onderscheiden (naar 
vgl.2.4) : 
massatoename = opname - respiratie - excretie 
- faecesproductie - larvenvorming - predatie (5.1) 
waarbij alle grootheden zijn uitgedrukt in g(C)m'2-d"'. 
Respiratie wordt nog onderverdeeld in rustrespiratie, activiteit-gebonden respiratie en opname-gebonden 
respiratie. 
Er wordt alleen rust-excretie onderscheiden. 
Sterfte wordt niet genoemd. Wel wordt een extra rust-excretie verondersteld onder zuurstofarme 
omstandigheden. 
Larvenvorming wordt uitsluitend beschouwd als verliesterm in de massabalans. Larven bevinden zich in 
de waterfase, behoren dus niet tot het benthos, en worden later ook niet meer aan het benthos 
toegevoegd. Larven worden alleen als voedselbron voor andere predatoren beschouwd. 
Predatie wordt bij de predatoren beschreven. 
Belangrijke mnemonics zijn : 
BBBMA = biomassadichtheid deposit feeders 
BBACA = biomassadichtheid aerobe benthische bacteriën 
BMEIA = biomassadichtheid meiobenthos 
UDIA = biomassadichtheid benthische diatomeeën in aerobe sedimenttoplaag 
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LDIA = biomassadichtheid benthische diatomeeën in anaërobe sedimenttoplaag 
BLOCA = gehalte labiel organisch koolstof in aerobe toplaag 
ALOCA = gehalte labiel organisch koolstof in anaërobe sedimentlaag 
BDETA = gehalte moeilijk afbreekbaar organisch C in aerobe sedimentlaag 
ADETA = gehalte moeilijk afbreekbaar organisch C in anaërobe sedimentlaag 
BAL = dikte aerobe sedimenttoplaag 
LBBBM = diepte tot waarop in de anaërobe laag door de deposit feeders gefourageerd 
wordt (cm) 
52 Voedselkeuze 
Het beschikbare voedsel is de som van het aanwezige voedsel in de aerobe laag (BMEIA, etc., in 
mg(C)m'2) en dat in de sulfide laag (ABACA, etc., eveneens in mg(C)m'2) : 
voedsel(aerobe laag) = BMEIA + UDIA + BBACA 
+ BLOCA + U26-BDETA (mg(C)m'2) (52) 
en 
voedsel(sulfide laag) = LDIA + ABACA 
+ ALOCA + u26 ADETA (mg(C)-m'2) (52) 
De factor u26 is ongedocumenteerd, maar beschrijft de beschikbaarheid van detritus voor de deposit 
feeders. u26 heeft een kleine waarde (103); het nut van het detritus in beide vergelijkingen is maar 
gering. 
In tabel 5.1 is een overzicht gegeven van de voedselbronnen, hun beschikbaarheid en hun benutbare 
fractie. 
5 3 Kwantificering van voedselopname 
Er geldt voor de term opname uit vgl.(5.1): 
opname = f(Temp) • f(voedsel) • 
f (zuurstof) BBBMA (mg-m^-d1) (5.3) 
waarin 
f (Temp) = tempera tuurfunctie (§5.8) (-), 
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f(voedsel) = beïnvloeding door voedselbeschikbaarheid FOOD6 (d1), 
BBBMA = de macrobenthosdichtheid (mg(C)-m'2), 
f(zuurstof) = zuurstoffunctie (zie §5.9) (-). 
Anders dan bij de voorgaande beschrijving wordt bij de deposit feeder-beschrijving uitgerekend hoeveel 
voedsel er per tijdseenheid beschikbaar is, FOOD613 genoemd. De EmoWad-documentatie noemt FOOD6 
de standaardhoeveelheid voedsel die door 1 mg macrobenthos onder standaardcondities gegeten wordt, 
maar heeft echter de eenheid (d1). FOOD6 wordt berekend volgens: 
FOOD6 = voedsel(aerobe laag) • BSL / BAL 
+ voedsel(anaërobe laag)- BTL / LBBM (d1) (5.4) 
BAL = dikte aerobe laag (cm) 
LBBBM = diepte tot waarop in de anaërobe laag gefourageerd wordt (cm) 
BSL = de relatieve foerageersnelheden van het benthos in de aerobe laag. 
Eenheid: cm-d'-( mg(C) m"2)"1, dus: de laagdikte die per dag per eenheid 
biomassadichtheid kan worden verwerkt. 
BTL = idem, maar dan voor de anaërobe (=sulfide-) laag. 
De feitelijke betekenis van FOOD6 is: mg^roo^m^-d'^mg^nthosj-m'2)"1. 
Uitgerekend wordt vervolgens welk deel van de opname als faeces wordt uitgescheiden (PEX6A) (zie 
§5.4), waarbij van de voedselbeschikbaarheid wordt uitgegaan14. Vervolgens wordt na correctie voor de 
opnamegebonden respiratie (prsó (-)) het restant (FOOD6X) berekend dat beschikbaar is voor rust-
respiratie, assimilatie en voortplanting: 
FOOD6X = (1-PEX6A) • FOOD6 • (l-prs6) (d1) (5.5) 
Dat betekent, dat er voor de groei, respiratie en voortplanting (l-PEX6A)*FOOD6 beschikbaar is (in 
mg^rooO-m^-d'^rngtbenthos)™'2 )"!. ). 
Met de term prsó wordt aangegeven welk deel van dit beschikbare deel gebruikt wordt voor 
opnamegebonden respiratie. 
Deze FOOD6X wordt via een Monod-type vergelijking vergeleken met asWORKó, de relatieve 
13
 Bij de meiobenthos beschrijving komt de term FOODS voor, maar anders dan de naamgeving suggereert is de betekenis 
van beide variabelen geheel verschillend. 
M Dit is een vreemde constructie: de voedselbeschikbaarheid bepaalt welk deel wordt uitgescheiden. 
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respiratiesnelheid ten gevolge van de foerageeractiviteit (d1), volgens: 
ZFOOD6L = FOODóX^CasWORKóP^+FOODóX"0"6) (-) (5.6) 
Wanneer FOOD6X groter is dan asWORKó, dan is deze Monod-term «1 , is ze kleiner, dan is de 
Monod-term «0. Deze snelle omslag (zie fig.5.1) wordt bereikt door zowel parameter als grootheid in 
de Monod-vergelijking tot de macht POW6 (in EmoWad heeft POW6 de waarde =8) te verheffen. De 
waarde van zFOODóL wordt aan een minimum gebonden, zodat ze nooit helemaal =0 kan worden. 
Om de voedselopname bij een groot voedselaanbod te beperken, wordt een inverse Monod-formulering 
gebruikt, met zFOODó als correctieterm: 
zFOODó = 2F6 / (FOOD6 + F6) • zoxó (-) (5.7) 
met: 
F6 = voedselopnamesnelheidsconstante bij een gedefinieerde [voedsel] (d1), waarbij niet duidelijk 
is wat die gedefinieerde voedselconcentratie is. 
zoxó = beperking bij zuurstofdeficiet (0^ zoxó <1). 
zFOODó =1 bij FOOD6=F6, en heeft als limietwaarden 2<zoxó heeft bij FOOD6=0, en 0 bij 
FOOD6=oo. 
De term zoxó geeft aan, dat bij lage [OJ zFOODó -> 0 (zie §5.8). 
Met zFOODó (-) en zFOODóL (-) wordt een zogeheten effectieve biomassadichtheid aan deposit feeders 
berekend: de biomassa (FACTOR6), die 'gezien wordt door de omgeving', wordt via DIFF6 berekend: 
DIFF6 = BBBMA • zFOODó • ztó • zFOODóL (mg(C)m2) (5J8) 
FACTOR6 = DIFF6 • ztóa/ztó (mg(C)-m2) (5&) 
De effectieve temperatuurfunctie in vgl.(5.8b) is ztóa (zie §5.8) (DIFF6 wordt elders in het EmoWad-
programma nog gebruikt). 
Omdat bij grote voedselconcentraties de limiet van zFOODó = 2-zoxó kan, bij normale temperatuur 
(=10 °Q, de effectieve biomassa het dubbele bedragen van de werkelijke. Bij 25 °C is dat zelfs het 
viervoudige (zie voor de temperatuurfunctie §5.8). In fig.5.2 is FACTOR6 weergegeven. 
Met FACTOR6 wordt de werkelijke foerageersnelheid berekend volgens: 
BSLX = BSL * FACTOR6 (foerageersnelheid aerobe laag) (cm-d1) (5SP) 
BTLX = BTL * FACTOR6 (foerageersnelheid anaërobe laag) (cm-d1) (5SP) 
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Vervolgens is per prooigroep de consumptiesnelheid te berekenen, bijvoorbeeld voor meiobenthos 
BMEIA (mg(C)m-2) (=W56): 
W56 = BSLX * BMEIA/BALA (mg(C)m:2«d1) (5.10) 
BALA is de aerobe-laagdikte in cm. 
De som van alle opnames is W6 (mg(C)-m'2-d1). 
De hier weergeven beschrijving is een ingewikkelde met een eenvoudige uitkomst. Afgezien van de zuurstof- en 
temperatuurcorrecties resulteert de uitdrukking voor W6: 
W6 = FOOD6 FACTOR6 
= FOOD6 BBBMA zFOODó 
= FOOD6 BBBMA -2 -F6 / (FOOD6 + F6) - (switchfactor) 
= voedsel BSL /BALA BBBMA -2 F6 I (voedsel BSL /BALA + F6) - (switchfactor) 
waarin de waarde van de switchf actor (=zFOOD6L) 0 danwei 1 is, afhankelijk van de hoeveelheid beschikbaar voedsel 
Wordt even afgezien van de switchfactor, dan levert herleiden : 
W6 = voedsel -2 F6 BBBMA / ( voedsel + F6 BALA /BSL) 
Wordt hierin F6BALA/BSL = A gesteld, dan volgt 
W6 = 2 F6 -BBBMA -voedsel / (voedsel + A) 
Kortom, een standaardformulering met A (mg(C) m'2) als Monod-constante, en 2F6 (d') als snelhàdsconstante. 
Dus volgt als limiet bij een groot voedselaanbod: 
W6 = BBBMA -2 -F6 
en bij een gering voedselaanbod' 
W6 = BBBMA - 2/A - voedsel 
Naast al de tussentijdse omrekeningen en correcties in de voorgaande vergelijkingen was het gebruik van de factor 2 dus 
weinig zinvol 
De relatieve opnamesnelheid van de deposit feeders GR6 is nu ook te berekenen : 
GR6 = som van alle prooiopname (W6) / [BBBMA] (d ') (5.U) 
In fig.5.3 is de opname W6 weergegeven als functie van de prooidichtheid. Hierbij is gebruik gemaakt van 
parameterwaarden zoals die in EmoWad ook gebruikt zijn (zie tabel 5.2). Het gebruik van de switchfactor 
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zFOODóL zorgt ervoor dat pas bij prooigehaltes>600 mg(C)m'2 opname plaats vindt. Bij hogere prooi-
gehaltes is het verband 'normaal'. 
5.4 Respiratie- en ecretietermen, faecesproductie 
Onderscheiden worden in EmoWad een rustrespiratie W60r, een opname-gebonden respiratie W60u en 
een activiteitsgebonden respiratie W60a: 
W60r = BBBMA • rrsó • zt6c, (mgCQm^ 1 ) ÇK) 
waarvan de temperatuurfunctie zt6c sterk toeneemt boven de 20 °C (zie §5.8). 
W60u = W6 • prsó • (1-PEX6A) (mg(qm 2 t f ' ) $ ß ) 
W60a = asWORKó • FACTOR6 (mgCQmM1) (5J2) 
De totale respiratie W60 is derhalve 
W60 = W60r + W60u + W60a (mgCQ-mM1) ÇX?) 
In fig.5.4 is W60 weergegeven als functie van het gehalte aan beschikbaar voedsel. Bij zeer hoge 
voedselgehaltes daalt de respiratie weer omdat de activiteitgebonden term kleiner wordt, en de opname 
niet meer toeneemt. 
Met de term prsó wordt aangegeven welk deel van de opname gebruikt wordt voor opnamegebonden 
respiratie. (1-PEX6A)-W6 wordt weer uitgescheiden als faeces (vgl.5.14). 
De excretie (W68) bestaat in EmoWad eigenlijk alleen uit een rustexcretie: 
W68r = BBBMA • (rexó + rex60<l-zox6)) -ztóc (mgCQ-mM 1) (5.13) 
waarin: 
rexó = respiratiesnelheidsconstante (d1) , 
rex60 = bijdrage aan rexó onder zuurstofarme omstandigheden (d l ) , 
zox6 = zuurstoffunctie, zie §5.9 
Daarnaast vindt faecesproductie (FAEC) plaats, volgens: 
FAEC = W6PEX6A ( n ^ q m V ) (5.14) 
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PEX6A heet volgens Baretta en Ruardij (1988) faecesproduktie onder standaard condities, maar heeft 
de eenheid (-). Er geldt: 
PEX6A = pex6 • (1 + FOOD6/(FOOD6 + F6)) (-) (5.15) 
pexó (-) is de fractie voedsel die niet wordt opgenomen, maar wordt uitgescheiden. 
Limietwaarden: FOOD6=0 : PEX6A= pexó; FOOD6=oo : PEX6A= 2*pe*6- Bij FOOD6=F6 geldt: 
PEX6A= 1.5*pex6. PEX6A wordt later weer in combinatie met de feitelijke opnamesnelheid (W6: 
m g ^ m ' 2 ^ " 1 , zie fig. 53 ) gebruikt om de juiste faecesproductiesnelheid te berekenen. 
Het komt er op neer, dat bij hoge voedselbeschikbaarheid tot maximaal tweemaal zoveel faeces wordt 
geproduceerd per opgenomen voedselhoeveelheid als bij lage voedselconcentraties (zie ook fig.5.7). 
5.5 Larvenvorming 
Larvenvorming vindt vooral in bepaalde periodes van het jaar plaats. Er geldt voor de 
larvenvormingssnelheid SPAWN6 (rngm^-d1): 
SPAWN6 = zSPAWN • RSPAWN6 • [BBBMA] (mgfQm^1) (5.16) 
RSPAWN6 is gedocumenteerd als de relatieve jaarlijkse voortplantingssnelheid van de deposit feeders 
(EmoWad-waarde: 0.2 j 1 ) . 
zSPAWN brengt de tijdsafhankelijkheid van de larvenvorming in volgens: 
zSPAWN = cSPAWN4 <0.75/a + 0.25/b)2/(PI2-cSPAWN) £17) 
met 
a = cSPAWN2 + (TIME-100)2 
b = cSPAWN2 + (TIME-250)2 
Deze functie is op deze manier geformuleerd omdat ze geïntegreerd over een heel jaar = 1.0 is; dit is 
tevens de reden waarom de eenheid van RSPAWN6 j " 1 is. Eigenlijk is zSPAWN een omrekeningsfactor 
met als eenheid d ' / j ' , hoewel dat niet als zodanig is de documentatie terug is te vinden. 
Het is niet nodig de term cSPAWNVcSPAWN te gebruiken. Dit maakt het geheel extra onoverzichtelijk. 
Opgemerkt moet worden, dat door de keuze van de offset-tijdstippen (dagnummer 100 en dagnummer 
250) de functiegedaante is vastgelegd in het programma. 
In fig. 5.5 is aangegeven wat de gedaante is van de functie zSPAWN. 
Daar zSPAWN een maximumwaarde heeft die veel kleiner is dan 1, is de betekenis van RSPAWN6 erg 
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lastig te herkennen. Mogelijk was het beter geweest zSPAWN te schalen tot een maximumwaarde van 
1.0. 
De larven worden aan het pelagiaal toegekend (toestandsvariabele SPBLRA, zie tekstblok 5.2), waar ze 
alleen maar dienen als voedsel voor andere predatoren. De larven groeien niet, en hebben in de verdere 
beschrijving van het deposit feeding macrobenthos geen betekenis meer. 
5.6 Produktie 
De produktiesnelheid volgt, naar vgl.2.4, met 
produktie = W6 - W60 (mgCQ-m2^1) $18) 
De netto toenamesnelheid PR6 van het macrobenthos volgt dan met : 
PR6 = W6 - W60 - W68r - FAEC - larvenvorming ( m g ^ m ^ 1 ) (5J9) 
en de relatieve netto toenamesnelheid met 
NGR6 = PR6 / [BBBMA] (d1) Ç&) 
In fig. 5.6 is NGR6 uitgezet als functie van het voedselaanbod, waarbij het verloop tussen 500 en 1500 
mg(C)m'2 een gevolg is van de verschillende correctiefactoren. 
5.7 Koolstofbalans 
In fig.5.7" en 5.7b is weergeven wat de koolstofbalans van het deposit feeding macrobenthos is. Duidelijk 
is de lineaire afhankelijkheid van de groei van de benthos-dichtheid, ofwel: NGR6 uit vgLS.l^ is 
onafhankelijk van BBBMA. Bij lage voedselgehaltes (prooi<2500 mg(C)m'2) vindt er nooit groei plaats. 
Door toepassing van de voedsel-switchfactor ZFOOD6L is het verlies bij lage voedseldichtheden beperkt: 
ze is gelijk aan de rustrespiratie en -excretie. 
5.8 Temperatuurafhankelijkheid 
Er worden twee temperatuurfuncties gebruikt. De effectieve biomassadichtheid (FACTOR6) is volgens 
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ztóa afhankelijk van de temperatuur; de rust-respiratie (W60r) en rust-excretie (W68r) zijn volgens zt6c 
van de omgevingstemperatuur afhankelijk. 
TT = 0.5 • (TASED + TANSED) 
ztóa = (TT + 3.0) /13.0 (-) $2J) 
TT is het gemiddelde van de temperatuur van het sediment-toplaagje (TASED) en die van het diepere 
anaërobe sediment (TANSED). 
Als TT<4.0 dan geldt: 
zt6a = MAX(lO-VnyiO.O) (-) $20) 
ztóc = MAX(10-6,TT-T6T) (-) &0) 
waarin 
T6T = parameter, in EmoWad op 19.0 gesteld. 
In fig.5.8 zijn ztóa en ztóc uitgezet. Beide temperatuurfuncties hebben een nogal ongebruikelijke 
gedaante. Het is niet duidelijk waar de overgang van vgl.5.20" naar 5.20b voor dient; ztóc blijft=1.0 als 
TT<19 °C, maar stijgt bij hogere temperaturen recht evenredig met de temperatuur TT. 
5.9 Zuurstofafhankelijkheid 
Er treedt volgens de vergelijkingen extra sterfte op wanneer het zuurstofgehalte in het bovenstaande 
water teveel daalt. De term zoxó wordt gegeven door : 
zoxó = MIN (0, ROX/qox6) (-) £21) 
Voor de deposit feeders is zoxó <1.0 als het relatieve 02-gehalte (tov. de verzadiging) lager is dan 0.6 
(zie fig 5.8). 
5.10 Dynamisch gedrag 
In fig. 5.9 is weergegeven wat de ontwikkeling van de macrobenthos dichtheid zal zijn onder een aantal 
theoretische omstandigheden. Hieruit blijkt dat de ontwikkeling keurig exponentieel is bij normale 
temperaturen; alleen bij hogere temperaturen wordt de ontwikkeling geremd; een gevolg van de sterke 
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toename van de respiratie- en excretietermen door de stijgende temperatuurfunctie ztóc. 
5.11 Toekenningen. 
Respiratie levert steeds de minerale bestanddelen op. 
Faecesproductie levert labiel organisch C op en wordt deels aan de anaërobe laag (sulfide laag) 
toegekend. 
Excretie levert labiel organisch C op, behalve de fractie p42 van opgenomen diatomeeën (UDIA en 
LDIA), en de fractie van opgenomen detritus (BDETA en ADETA; aëroob resp. anaëroob detritus). Dit 
deel van de excretie levert detritus (slecht afbreekbaar organisch C) op. 
5.12 Evaluatie 
De beschrijving van de deposit feeder-dynamica en -karakteristieken levert een eenvoudig en een 
transparant verband op tussen groei en voedselvoorraad. De ontwikkeling van de deposit-feeder 
biomassadichtheid in de tijd heeft voor normale temperaturen ook normale gedaante. 
Echter, de wijze waarop de beschrijving is geformuleerd is er de oorzaak van dat slechts met veel moeite 
is te doorgronden wat de essentie is van de deposit feeder-dynamica. 
Een aantal punten is van belang: 
a/ Niet de snelheidstermen BSL en BTL zijn bepalend voor de opname, maar de term F6. 
b/ Er wordt onnodig een factor 2.0 gebruikt in de beschrijvingen. 
c/ Er wordt een switchfactor (zFOOD6L) toegepast, waarbij gesuggereerd wordt dat deze 
aangeeft of er wel of niet voldoende voedsel wordt opgenomen om de activiteitgebonden 
respiratie te compenseren. Echter, het beschikbare voedsel wordt verminderd met de fractie die 
weer uitgescheiden gaat worden, en de fractie die voor de opname-gebonden respiratie nodig is. 
Het restant -betrokken dus op de beschikbare hoeveelheid- wordt vergeleken met het werkelijke 
activiteitgebonden respiratieverlies. Punten van kritiek zijn dat (1) de rust-respiratie en de 
larvenvorming worden hierbij verwaarloosd, èn dat (2) een potentiële voedselopname afgezet 
wordt tegen een werkelijke vraag. 
d/ Het is onduidelijk waarom voor de berekening van de faecesproductie een omslachtige 
formulering (vgl.5.14 en 5.15) gekozen is. 
e/ Het wordt als storend ervaren dat de berekening van de larvenvorming nauwelijks is te 
veranderen zonder in het programma in te grijpen. Dat de offset-tijdstippen voor de 
larvenvorming vastliggen is ongewenst. 
tl Ook is het door de formulering van zSPAWN lastig de betekenis van de larvenvorming-
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snelheidsconstante RSPAWN te doorgronden, al staat daar tegenover dat een schaling van 
zSPAWN naar een maximumwaarde van 1.0 veroorzaakt dat het effect van de larvenvorming over 
een heel jaar (zSPAWN geïntegreerd over één jaar = 1.0) weer lastig is in te zien. Een duidelijker 
documentatie zou hier op zijn plaats zijn geweest: Baretta en Ruardij (1988) laten de lezer in het 
ongewisse over de achtergrond van de vergelijking voor zSPAWN. 
Wezenlijke kritiek gelden de gebruikte temperatuurfuncties. De opname is lineair afhankelijk van de 
temperatuur, afgezien van een discontinuïteit bij 4°C; de rust-respiratie en -excretie zijn daarentegen 
onafhankelijk van de temperatuur wanneer deze kleiner dan 19°C is, maar stijgen zeer snel bij hogere 
waarden. Bij 25°C is deze temperatuurfactor al 7.0. Nu bereikt in de Westelijke Waddenzee de 
watertemperatuur zelden deze waarde, maar deze manier van formulering zorgt ervoor dat de netto groei 
(PR6) nogal gevoelig is voor temperatuurveranderingen. 
Ook moet een kanttekening geplaatst worden bij de temperatuurfunctie-waarden bij lage temperaturen: 
ztóa wordt =0 bij lage temperaturen, en de opname dus ook. Dit is een normale formulering. Echter zt6c 
blijft haar waarde =1.0 houden: de rust-respiratie en -excretie blijven ook bij lage temperaturen hun 
'normale' waarden behouden. Dit betekent een extra afname van de deposit-feeder biomassa in de 
winterperiode. 
VoadMlcorrectietarm FOOD6 VoadMlawitott-factor zFOOML 
IFOOOOLH 
«MM « 0 0 «MO MOO 
mg(C)jn-2 (prooi) 
MO «00 tWO 
mg(C)jn-2 (prooi) 
Fig. 5.1 Enkele karakteristieken van de beschrijving van de dynamica van benthische deposit feeden 
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Effectieve biomassa FACTOR6 





5 10 15 20 
[FOOD] mgC.m-2 (Thousands) 
25 
T« o oC T- 10 oC - * - T- 20 oC T- 30 oC 
Fig. 5.2 Effectieve biomassa FACTORS als functie van de voedselvoorraad, bij enkele temperottireO-
Opname door deposit feeders W6 
(BBBM] - 1000 mgC.m-2 
W6 (mgC.m-2.d-1) 
5 10 15 20 
[FOODl mgC.m-2 (Thousands) 
25 
T- 0 oC T- 10 oC T- 20 oC T- 30 oC 
Fig. 53 Opname door deposit feeders als functie van de voedselvoorraad FOOD, bij enkele temperaturen. 
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Totale respiratie W60 
W60 (mgC.m-2.d-1) 
500 1000 1500 2000 
mg(C).m-2 (Deposit feeders) 
Food- 1000 mg.m-2 
Food- 100000 mg.m-2 
Food- 10000 mg.m-2 
2500 









Fig. 5 J . Larvenvormingskarakteristiek: de parameter zSPAWN. Geïntegreerd over een jaar heeft de functie 
de waarde =1.0 
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Relatieve groeisnelheid BBBM 
[BBBM] • 1000 mgC.m-2 
NGR6 (d-D 
Temp in °C 
5 10 15 20 
[FOOD] mgC.m-2 (Thousands) 
25 
Fig. 5.6 Relatieve groeisnelheid BGR6 als functie van de voedselvoorraad FOOD, bij enkele tengwrictöten. 
Koolstofbalans deposit feeders 
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Rust-excretie EÜH Fasces 
Act*opn.respirât Ie 
Fig. 5.7* Koolstofbalans van deposit feeding macrobenthos als functie van de voedsddfchtbeid. 
Temperatuurfuncties —1.0 
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Koolstofbalans deposit feeders 
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Fig. 5.8 De temperatuurfuncties ztóa en zt6c, de zuurstoffunctie zox6 
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Ontwikkeling biomassa BBBM 







20 40 60 80 100 120 140 160 
Tijd (dag) 
Fig. 5.9 De ontwikkeling van de deposit feeder biomassadichtheid onder enkele theoretische omstandigheden. 
Voedse lomstand igheden constant gedurende de hele periode. 
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C...BSLX : sediment feeding on surface layer, cm/day 
C...BTLX : sediment feeding on anaerobic layer 
C...BSL : cm/day sediment consumed by 1 gr. BBBM under normal cond. 
C...ZFOOD6 : reduction factor due to amount of food 
C...F6 : amount of food at which zF0006=1 
C...ZOXÓ : reduction factor due to oxygen deficit 
C...LBBBM : cm of anaerobic sediment inhabited by the food 
* zFUNCTION FOR SPawnING: 
ZSPAWN *cSPAWN**4 
*(.75/CcSPAUN**2+<TtHE-100)**2)**2 
+ .25/(c$PAUN**2+{TlHE-250)**2>**2 ) 
/<PI2*cSPAWN) 





* limitaton of sediment feeding in case of much food: 
ZF0006 »2*F6/<FOOD6*F6>*ZOx6 
* faec prod, under stand.condition 
PEX6A *pex6*<HF0006/(F0006>F6)) 
beschrijving larvenvorming. 
Er fa een tijdsafhankelijkheid 
ingebracht. Verder niet bestudeerd. 
Voedselbesch) kbaartiel d 
Som voedsel 
gedeeld door laagdikte * relatieve 
ourageersnelhefd BBBM 
idem voor anaerobe laag 
Bij veel voedsel wordt de opname beperkt. 
Tevens beperking als rox6 (u„-fie><T.0 
fractie van opname, uit te scheiden als 
faeces. <-> 
* netto for rest-resp +spawning: J berekening restant beschikbaar voor 
F00D6X T(i-pex6A)*F0O06*(1-prs6) J rest-reßpfrBtie, assimilatie en 
voortplanting. 
** limitation of fooduptake at low profit levels is ar weinig voedsel beschikbaar, 
zFOODól =F0006X**POW6 dat stopt de opname, 
/(asWORK6**POU6+F0006X**POU6) FO0D6X wordt met asUORKÓ vergeleken. 
ZFOODÓL =MAX(0.05/ZFO0D6,ZFOOD6L) Bij kleine F0006X is de switchfactor 
zFOCO6L*0 
* atlcorrectfons together for actuat situations: 
0IFF6 -BB8MA*zF0006*zt6*ZF0OD6L 
FACT0R6 *DIFF6*zt6a/zt6 | effectieve biomassadichthaid deposit 
feeders 
C CORRECTED FOR ENVIRONNENT 
BSLX =BSL*FACTOR6 
BTLX =BTL*FACT0R6 
C Berekende fluxen 
W36 «BSLX*BBACA/BALA 
U86 *BSLX*BLOCA/BALA 










opname snelheid (cm-d'1) 
werkelijke opnamesnetheid aerobe sediment 
werkelijke opnamesnelheid anaer. sedim. 




idem BDETA. De beschikbaarheid u26 is 
| idem ABACA 
idem ALOCA 
| idem LD IA 
\ idem ADETA. Beschikbaarheid u26 is laag. 
\ werkelijke totale opnamesnelheid 
! <mg(C)-m-2-d') 
Tekstblok 5.1 Beschrijving dynamica deposit feeders. Modelcode en enige toelichting 
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C--- H*A*C*R*0*B*E*N*T*H*0*S 
C — Deposit feeders vervolg 









W6&A =W68r+ FAEC -U62A 
C total respiration: rest+uptake+ativity: 
C activity respiration due to foodtake is expressed as part of the real uptake 
W60 *W60r ,' rest-respiratSesnetheid (00(C)* •''•d'1) 
+W6*prs6*(1-PEX6A) ! opname-gebonden respiratie, waarbij de 
j opname voor de excretie gecorrigeerd is. 
+asUORICó*FACTORó ,' acttvtteitsgebonden respiratie. 
C netto productie snelheid 
PR6 4J6-U60-U68A-U62A 






| netto productiesnelheid (o0(C)*o'a<d'') 
| relatieve productiesnelheid Cd'') 
verrekening tarvenvorming. 
tarvenvorming (mgC.o'2.d' ) 
mindering op groei benthos 
toename pelagiale larven 
Tekstblok 5.2 Beschrijving dynamica deposit feeders (vervolg) 
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Tabel 5.1" Relatieve beschikbaarheid van verschillende organisch koolstofbronnen voor deposit 















aëroob benthisch labiel org.C 
aëroob benthisch detritus 
(slecht afbreekbaar) 
aëroob réfractair organisch C 
benthische diat. sublitoraal 
meiobenthos H toraal 
aerobe benth. bacteriën 
anaer. benthisch labiel org.C 
anaer. benthisch detritus 
(stecht afbreekbaar) 
anaer. réfractair organisch C 
begraven diatomeeën 














Tabel 5.1k Benutbare fractie van verschillende organisch koolstofbronnen voor deposit feeding 














omschrijving waarde van 
de 
aëroob benthisch labiel org.C 
aëroob benthisch detritus 
(slecht afbreekbaar) 
aëroob réfractair organisch C 
benthische diat. sublitoraal 
meiobenthos litoraal 
aerobe benth. bacteriën 
anaer. benthisch labiel org.C 
anaer. benthisch detritus 
(slecht afbreekbaar) 
anaer. réfractair organisch C 
begraven diatomeeën 






























3.00E-02 Monod-constante voor relatieve voedselopnamesnelheid(d-1) 
2.50E-01 faecesproductieconstante (•) 
3.10E-01 fractie (opname-faeces) » respiratie (-) 
9.00E-03 activiteitsgebonden respiratie constante (-) 
3.00E-03 rust-respirât.(d-1) 
8.00E-04 relat.nat.mortaliteit (d-1) 
8.00E+00 «acht in Monod-fie voedselswitchfactor 
6.00E-02 rel.mort.snelh.02-tekort 





































2.15E-02 snelheidskonstante (1/d) voor opname prooi 
1.16E+00 "limitation of deposit feeding in case of abundant food* 
3.54E-01 faeces production at reference conditions 
9.60E-03 Uptake needed to cover the standard metabolic losses 
6.25E-01 Limitation of uptake at low food concentrations 
7.28E+02 "actuele opname mg(C).«-2" * FACTORS zonder T-fie 
7.28E+02 effectieve biomassadichtheid (mgC.m-2) 
2.18E-02 deposit feeding above sulphide horizon (cm/d) 
7.28E-03 deposit feeding below sulphide horizon (cm/d) 




















O.OOE+00 BBAC mg(C).m-2.cm-1.cm.d-1 = mg(C).m-2.d-1 
O.OOE+OO UDIA mg(C).m-2.cm-1.cm.d-1 * mg(C).m-2.d-1 
1.57E+01 BMEI •g(C).m-2.cm-1.cm.d-1 * mg(C).m-2.d-1 
O.OOE+00 ABAC 
O.OOE+00 LDIA 
1.57E+01 totale opnamesnelheid «g(C).*-2.d-1 
1.57E-02 bruto-opnamesnelheidsconstante (d-1) 
3.00E+00 Rustrespiratie mg(C).m-2.d-1 
8.00E-01 rust excretie •g(C).m2.d-1 
5.56E+00 term=PEX6A*W6= opname geb. excr=faeces productie 
O.OOE+00 excretie » 8DET (alleen deel opn.geb.excr) 
6.36E+00 rust-excretie + deel faecesvorming » BLOC 
6.55E+00 Activiteitgebonden resp. 
3.14E+00 Opnamegebonden resp. 
9.69E+00 Opn+actgeb resp. 
1.27E+01 totale respiratie (mg(C).m-2.d-1) « b41 + b42 + b35 
1.57E+01 totale opname (mgC.m-2.d-1) 
-3.37E+00 PR6= toename snelheid mg(C).m-2.d-1 







6. Beschrijving macrobenthos : suspension feeders (BSFA). 
6.1 Inleiding 
Filter feeding macrobenthos omvat al die diergroepen, groter dan 1 mm, die hun voedsel (algen, detritus 
en slibdeeltjes) direct vanuit de waterkolom verkrijgen door oppervlaktewater te filteren. Een deel van 
dit beschikbare materiaal wordt niet in het maag-darmstelsel van het organisme opgenomen, maar als 
pseudofaeces terzijde gelegd. In maag en darmen wordt het opgenomen voedsel gedeeltelijk omgezet in 
opneembaar organisch materiaal; niet omgezet materiaal verlaat het organisme als faeces. 
Het opgenomen materiaal wordt gebruikt voor de groei van het organisme. Daarnaast spelen twee 
uitscheidingsprocessen een rol: respiratie en excretie. 
Voortplanting verloopt via larvenvorming. Larven groeien in het algemeen in de waterfase, en vestigen 
later weer in het sediment -vaak op een stevig substraat- om tot volwassen dieren uit te groeien. 
Larvenvorming is wèl gemodelleerd in EmoWad, waarbij de gevormde larven aan een pelagiale toestands-
variabele worden toegekend. Echter, de latere, hernieuwde vestiging in het sediment is niét in de 
beschrijving opgenomen. Massatoename van het macrobenthos wordt dus uitsluitend met een klassieke 
groeibeschrijving berekend. 
Bij de beschrijving van het deposit feeding macrobenthos worden als processen onderscheiden (naar 
vgl.2.4) : 
massatoename = opname - predatie - excretie - respiratie - faecesproductie 
- pseudofaecesproduktie - larvenvorming (6.1) 
waarbij alle grootheden zijn uitgedrukt in mg(C)m"2-d"1. 
De respiratie wordt nog onderverdeeld volgens: 
respiratie = rust-respiratie + activiteit-gebonden respiratie 
+ opname-gebonden respiratie (6.2) 
Excretie betreft alleen rust-excretie. 
Sterfte wordt alleen genoemd als extra rust-excretie onder zuurstofarme omstandigheden. 
Ook wordt bij de beschrijving van het filter-feeding macrobenthos, evenals bij het deposit-feeding 
macrobenthos, faecesproductie onderscheiden, maar dat is analoog aan de opname-gebonden excretie die 
bij de meiobenthosbeschrijving opgevoerd werd. 
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Pseudofaecesvorming is afhankelijk van de voedselbeschikbaarheid. 
Er wordt bij het filter feeding macrobenthos onderscheid gemaakt tussen het macrobenthos dat zich op 
de platen bevindt (en dus elke getijdeperiode droog komt te staan), en het macro-benthos in het sub-tidal 
gebied (waar het benthos altijd onder water verblijft). Alléén bij de laatste wordt pseudofaecesproduktie 
verondersteld. 
Sterfte wordt niet genoemd. Wel wordt een extra rust-excretie verondersteld onder zuurstofarme 
omstandigheden. Bij de meiobenthosbeschrijving werd dat sterfte genoemd. 
Larvenvorming wordt uitsluitend beschouwd als verliesterm in de massabalans. Larven bevinden zich in 
de waterfase, worden alleen als voedselbron voor andere predatoren beschouwd en worden later ook niet 
meer aan het benthos toegevoegd. 
Predatie wordt bij de predatoren beschreven. 
Belangrijke mnemonics zijn : 
BSFA = biomassadichtheid suspension feeders op de platen 
USFA = biomassadichtheid suspension feeders in het subtidal . Deze naam wordt in 
dit rapport niet gebruikt, maar de lezer gelieve de afkorting BSFA te vervangen 
door USFA wanneer het suspension-feeders in het sub-tidal betreft. 
PBAC = biomassagehalte pelagiale bacteriën 
PBLR = biomassagehalte pelagiale larven 
PMIC = biomassagehalte microzoöplankton 
PHYTO = biomassagehalte phytoplankton 
DEPSU = gemiddelde diepte van het subtidal 
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62 Voedselkeuze 
Het beschikbare voedsel (FOOD7) is de som van het aanwezige voedsel in het pelagiaal (PFLG, PDIA, 
etc, in mg(C)m"3). Zie ook tekstblok 6.1. 
Voor de platen geeft EmoWad de volgende formulering : 







: gehalte aan pelagische bacteriën (mg()-m3), 
: beschikbaarheidsfactor (-), 
: gehalte aan pelagische benthoslarven (mg()m3), 
: gehalte aan microzoöplankton (mg()m3), 
: gehalte aan fytoplankton (mg()in'3). 
Voor PHYTO geldt: 
PHYTO = PFLG + PDIA 
+ susBDIA • DIL4 • CDIA/depfa 











: gehalte aan pelagische flagellaten (mg() -m3), 
: gehalte aan pelagische diatomeeën (mg()m3), 
: dichtheid aan benthische diatomeeën in de sedimenttoplaag (bovenste 0.5 cm) 
(mg()m-2), 
: fractie benthische diatomeeën, gesuspendeerd in waterfase (-)w. 
: correctiefactor (=0.8 volgens de EmoWad-invoerfile), 
: gemiddelde waterdiepte boven de platen (m). 
: gehalte aan pelagische flagellaten, die zich als slib gedragen (hebben een hogere 
bezinksnelheid) (mg()-m"3). Er wordt namelijk verondersteld dat phytoplankton onder 
invloed van nutriëntstress zijn optimale zweefvermogen verliest, en naar een andere 
toestand overgaat (in dit geval: PFLG -> OFLG). 
: idem, voor pelagische diatomeeën, 
: fractie van suspendeerbaar materiaal, dat in de waterkolom aanwezig is. 
Opgemerkt moet worden dat susBDIA elders in het programma (in dit rapport niet behandeld) als concentratie 
gesuspendeerde bodemdiatomeeën berekend en gebruikt wordt Dit is een fout in de programmacode. 
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Er geldt : psus = silt/totSilt, ofwel psus wordt in elk compartiment berekend uit de 
verhouding tussen gesuspendeerd slib en totaal slib. 
Ook wordt berekend wat het gehalte aan deeltjes is in het water boven de platen: 
PART = PARPHY • PHYTO (aantalm3) (6.5) 
+ (SILT + cCARASD • pSUS • (PROC + PDET) ) • PARSIL 
waarin 
PARPHY : omrekeningsfactor [phytoplankton] -> deeltjes m'3 (aantal •mg(C)'1), 
SILT : het gehalte aan slib (mgm3), 
cCARASD : omrekeningsfactor gehalte aan particulair organisch C --> droge stof-gehalte 
(mg^-m-'Hmg^-m-3)-1), 
PROC : pelagisch refractair organisch C (mg(C)m'3), 
PDET : idem, detritus, 
PARSIL : omrekeningsfactor slibgehalte naar deeltjes m"3 • (aantal -(mg(slib))"1). 
Dit deeltjesgehalte PART wordt gebruikt bij de berekening van enkele filterkarakteristieken van het 
macrobenthos. 
Tenslotte wordt bij de voedselkeuze-berekening alvast berekend wat de hoogte is van de waterkolom, die 
per dag door het macrobenthos potentieel kan worden schoon gefilterd16: 
potvol = MIN ( depfa,FILHEIGHT ) • rTID (m-d1) (6.6) 
waarin 
FILHEIGHT : hoogte van waterkolom die door mosselen in één getijde kan worden schoongefilterd 
(m). 
depfa : gemiddelde waterdiepte boven de platen (m). 
rTID : aantal getijden per dag (aantal-d'1) 
Verderop wordt potvol gebruikt om de voedselopname van het macrobenthos te corrigeren. 
Voor het sub-tidal gebied geldt de navolgende voedselberekening: 
er wordt eerst een omrekeningsfactor RECAL berekend om het voedselgehalte in het subtidal te 
16
 De achtergrond van deze redenering is onduidelijk: het lijdt geen twijfel dat de hoogte van een waterkolom 
die per dag door mosselen kan worden schoongefilterd afhankelijk moet zijn van de dichtheid waarmee 
mosselen in het sediment voorkomen. Een dergelijke relatie ontbreekt in deze vergelijking. 
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berekenen. Er geldt: 
RECAL = (1 - psus) 
• { ptwet / (1-pwafl) + (1- ptwet ) } 





: fractie van periode waarin voedsel beschikbaar is, 
: fractie van het watervolume, dat aanwezig boven de platen, 
: gemiddelde diepte van het subtidal (m), 
FILHEIGHT en psus zijn hierboven al genoemd. 
Er geldt voor het beschikbare voedsel17: 
(6.7) 
FOOD718 = PBAC + PBLR + PMIC + PHYTO + DETO 
+ susUBAC • (ULOC + UBAC) / DEPSU (mg-m3) (6.8) 
met 
PHYTO = PFLG + PDIA 
+ (ODIA+OFLG) • RECAL 









: fractie van detritus beschikbaar voor filter feeders (-), heeft in EmoWad-parameterlijst 
overigens de waarde 0. 
: fractie van benthische, subtidal, bacteriën gesuspendeerd in waterfase. 
: gehalte aan bacteriën in aerobe toplaag in subtidal (mg in"2), 
: gehalte aan labiel organisch C in aerobe toplaag van subtidal (mg(C)-m2). 
Evenals bij de voedselberekening voor de platen, wordt in het subtidal ook de deeltjesconcentratie 
Hierbij is het opvallend dat de gesuspendeerde benthische diatomeeën niet in het subtidal voorkomen. Het achterliggende 
idee is dat de benthische diatomeeën groeien op de platen, en niet in het subtidal. Op de platen kunnen de diatomeeën 
opwervelen, maar er vindt géén transport plaats naar het sub-tidal. Of dat juist is, of niet, daar zijn geen gegevens over 
bekend (med. Ruardij). 
De reden dat bij de berekening van het voedsel in het subtidal gebied gesuspendeerde benthische bacteriën en 
gesuspendeerd benthisch labiel organisch C worden meegenomen (UBAC resp. ULOC) en in het tidal gebied (PLOC 
resp. PBAC) niet is dat in het sub-tidal zich veel gemakkelijk opwervelbaar materiaal bevindt of kan bevinden, en de 
platen juist erg zandig zijn en dus weinig BBAC en BLOC bevatten. 
Het bevordert de leesbaarheid van het programma niet dat FOOD7 iets wezenlijk anders betekent dan FOOD6 in de 
vorige beschrijving (hier een [], bij de deposit feeders een snelheidsconstante). 
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berekend. Zie tekstblok 6.1. 
Er wordt vanuit gegaan dat filter feeders op de platen bij hoge voedselconcentraties hun filtersnelheid 
verminderen, en dat filter feeders in het sub-tidal doorgaan met filteren, maar daarentegen pseudofaeces 
gaan produceren. De parameter Filtermode= 1.0 voor de platen, en 0.275 voor het subtidal (EmoWad-
waarden)19. 
63 Voedselopname 
In de voorgaande paragraaf is aangegeven hoe de beschikbaarheid van voedsel berekend wordt. De 
voedselopname wordt in het volgende beschreven, zonder onderscheid tussen plaat of sub-tidal te maken. 
Enkele parameters zijn verschillende al naar de beschrijving op een plaat, dan wel op het sub-tidal wordt 
toegepast. De biomassadichtheid van het macrobenthos wordt met alleen BSFA aangeduid. 
Voor de voedselopname (FFIL) door macrobenthos geldt: 
FFIL = FILA • zFOOD7 (mg-mM1) (6.10) 
waarin 
zFOOD7 : beperkende factor, die afhankelijk is van voedselbeschikbaarheid èn van de 
macrobenthosdichtheid (-), 
FILA : potentiële opnamesnelheid van voedsel door macrobenthos (mg(C)m"2-d"1). 
zFOOD7. 
Ze wordt berekend door de potentiële opnamesnelheid FILA (de berekening wordt hieronder uitgelegd) 
te vergelijken met de maximale opnamesnelheid MAXBSFA. MAXBSFA is afhankelijk van de 
macrobenthosdichtheid BSFA (mg(C)m'2) en de maximale relatieve toenamesnelheid pup7 (d1) van het 
macrobenthos. Er geldt: 
MAXBSFA = pup7 • BSFA ( m g m ^ 1 ) (6.11) 
Deze maximale opnamesnelheid MAXBSFA wordt met de potentiële opname FILA vergeleken volgens: 
xx = 2 • MAXBSFA / (FILA + MAXBSFA) (-) 
Het ontstaan van een dergelijk onderscheid is gelegen in de meningsverschillen tussen de betrokken EmoWad-
onderzoekers: onderzoekers in het sub-tidal meenden dat suspension-feeders erg inefficiënt zijn, onderzoekers op de 
platen hadden wat de dââr aanwezige suspension-feeders betreft tegengestelde ideeën (med. Ruardij). 
90 
xx = 2 • MAXBSFA / (FILA + MAXBSFA) (-) 
zFOOD7 = MIN(l^x) (-) (612) 
Wanneer FILA=MAXBSFA gaat het verband tussen FILA en zFOOD7 over van een stijgende lijn 
abrupt over in een horizontale lijn (zFOOD7=1.0). 
FILA. 
Er wordt verondersteld, dat een hoge deeltjesconcentratie (aantallenm"3) een nadelige invloed heeft op 
de interactiviteiten van het macrobenthos. 
De remming op de filtersnelheid wordt aangegeven door zPAR, beschreven met een omgekeerde Monod-
vergelijking: 
zPAR = 2 • OCP / (2 • OCP + PART) (-) (613) 
waarin OCP een Monod-constante is en PART het deeltjesaantal (aantal m"3). Het deeltjesaantal PART 
is uitgerekend in §6.2 (vgl.6.5). Waarom 2 OCP in plaats van een tweemaal zo grote constante gekozen 
is, is onduidelijk. 
FILB is de hoeveelheid voedsel die per dag opgenomen kan worden, minus de hoeveelheid die weer 
uitgescheiden of gerespireerd wordt als gevolg van de foerageeractiviteit: 
FILB = (l-pex7) • RRFIL • FilterMode 
• FOOD7 • (l-prs7) • zPAR ( m g ^ m ^ 1 ) (614) 
Hierin is 
pex7 : fractie van opgenomen voedsel dat weer als faeces uitgescheiden wordt (-) 
prs7 : relatieve activiteitsgebonden respiratie (-) 
RRFIL : relatieve filtratiesnelheid (m3mg(C)'-d1) 
zPAR, FilterMode en FOOD7 zijn hierboven verklaard. 
De waarde van FILB wordt vergeleken met FACT7: een maat voor de hoeveelheid C die verbruikt wordt 
bij de foerageeractiviteit-gebonden respiratie. Is FILB kleiner, dan stopt de filteractiviteit. 
Hiertoe wordt zFOOD7L berekend: 
ZFOOD7L = FILB8 / (FILB8 + FACT78) (-) (615) 
91 
Uit de werkelijke BSFA-biomassadichtheid wordt een, zoals EmoWad dit noemt, 'virtuele' 
biomassadichtheid FACTOR7 berekend: 
FACTOR7 = CIND • BSFA • zt7a • zox7 • ptwet (mg(C)-m2) (616) 
waarin: 
CIND : correctiefactor voor de gemiddelde exemplaargrootte. Werden bij de Eems-Dollard studie 
inderdaad per compartiment verschillende waarden verondersteld; bij de EmoWad is CIND voor 
alle compartimenten = 1 gesteld (-). 
ptwet : tijd-percentage dat de plaat onder water staat. Voor het subtidal is ptwet uiteraard =1 (-). 
zt7a : temperatuurfunctie (-), zie §6.10, 
zox7 : beperking bij lage [OJ (-), zie §6.11. 
Samen met de beperkende factoren zPAR (correctie voor deeltjesaantal m"3 in pelagiaal), zFOOD7L 
(activiteits-switch) en de normale filtersnelheidsconstante RRFIL (relatieve filtersnelheid BSF, 
d'lmg(C)'lm3) kan FIL77 worden berekend: de kolomhoogte, die per dag wordt geGlterd (m-rf1): 
FIL77 = FACTOR7 • RRFIL • zFOOD7L • zPAR (m-d1) (617) 
Gedeeld door de hoogte van de potentieel te filteren waterkolom (potvol) geeft dat aan, hoe vaak elke 
dag die waterkolom gefilterd wordt. 
Dit heeft geleid tot een merkwaardige correctie: de hoeveelheid opgenomen voedsel wordt met een factor COR2 
gecorrigeerd, waarin de kans verwerkt is dat een waterpakket meer dan eens per dag gefilterd wordt. 
Er geldt voor COR2: 
COR2 = ( 1 - exp(-CORO) ) / CORO (-) (6.18) 
met 
CORO = FIL77 / potvol (-) (618) 
waarin 
potvol = de hoogte van de waterkolom die per dag potentieel gefilterd kan worden (§6.2, vgl.6.6). 
Met FIL77, FOOD7, COR2 en FilterMode kan berekend worden wat de voedselopnamesnelheid FILA 
is: 
FILA = FIL77 • FOOD7 • COR2 • FilterMode (mg-mM1) (639) 
met 
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FOOD7 = beschikbare voedsel (zie §6.2) (mg()in3), 
FilterMode = fractie van gefilterde voedsel, niet als pseudofaeces op het sediment gedeponeerd. 
Hiermee zijn FILA en zFOOD7 bekend, en derhalve ook de werkelijke opnamesnelheid FFIL (vgl. 6.10). 
In de fig. 6.2 t/m 6.4 (sub-tidal) 6.5 en 6.6 (platen) en is FFIL weergegeven; duidelijk is dat er een nette 
Monod-achtige relatie bestaat tussen de prooibeschikbaarheid en de opnamesnelheid. 
Dit is reden om de vergelijking voor FFEL, analoog aan de bewerkingen in beide voorgaande hoofd-







= FILA -zFOOD7 
= 2 -MAXBSFA/(FILA+MAXBSFA) 
= 2 -pup7 -BSFA/(FILA+pup7 BSFA) 
= FIL77 FOOD7 COR2 FilterMode 
= y -FIL77 FOOD7 
= FACTOR7 RRFIL zFOOD7L -zPAR 
= CIND BSFA -zt7a -zox7 -ptwet 
= 6 BSFA 
= 2 -OCPI(2 OCP+PART) 
(Y=COR2 -FilterMode) 
(6=CIND -zt7a -zox7 -ptwet) 
Hier is een vereenvoudiging toegepast. Verondersteld wordt dat geldt, bij benadering: 
PART 
Uitschrijven levert nu: 
FFIL 
= a FOOD7 (a : aantal -m3 -(mg(C) -m'3)') (620) 
= 6 -y BSFA RRFIL zPAR FOOD7 -2 -pup7 BSFA 
1(6 • Y BSFA RRFIL -zFOOD7L zPAR + pup7 -BSFA) 
BSFA komt in zFOOD7 voor in teller en noemer, en kan daarom vervallen. Teller en noemer worden door pup7 gedeeld; 
zPAR wordt naar de noemer gebracht, en er volgt: 
FFIL 
Invullen van zPAR geeft: 
FFIL 
= o Y BSFA RRFIL FOOD7 
-2 I (6 Y RRFIL -zFOOD7Llpup7 + 1/zPAR) 
= 6 Y BSFA RRFIL FOOD7 
•2 1(6 • Y RRFIL -zFOOD7Llpup7 + (2 OCP+a FOOD7)/2/OCP) 
= 6 Y BSFA RRFIL FOOD7 -2 -2 OCP 
1(6 - Y RRFIL -zFOOD7Llpup7 -2 OCP + 2 OCP+a FOOD7) 
= 6 Y/<* • •< OCP BSFA RRFIL FOOD7/(K1+K2+FOOD7) 
met 
KI = 6 -Ylot RRFIL -zFOOD7Llpup7 -2 OCP 




De snelheidsconstante RRFIL (m3 • mg(C)'1 • d') kan gevoeglijk vervangen worden door een constante ft met eenheid 
d', met: 
H = 6 yla RRFIL -2 -2 OCP (d') 
zt7a en zox7 komen voor in df correctiefactor COR2 komt voor in y. Wordt geschreven: 
t* - f***, -*7a -zox7 COR2 
en 
Kl = Kl' COR2 -zox7 -zt7a 
dan resteert : 
FFIL = ft^ • zt7a • zax.7 • COR2 • BSFA • FOOD7 
/(KI' • COR2 • zt7a • zox7 + K2 + FOOD7) (mg(C) m2 -d') (621) 
Bij lage voedselgehaltes is KI '=0.0, vanwege het voorkomen van swüchfactor zFOOD7L; het opmerkelijke effect van deze 
switch)"actor is dus dat, omdat de noemer kleiner wordt, de waarde van FFIL juist wat toeneemt wanneer er weinig voedsel 
is. Het is dus niet zo dat de op;.„ne stopt bij lage voedselgehaltes. 
De factor zFOOD7 (vgl.6.12) heeft een bovenlimiet van 1.0, welke niet in bovenstaande uitwerking is meegenomen. 
De correctiefactor COR2 wordt <1.0 bij hoge BSFA-waarden. Bij hoge voedselgehaltes is KI' -COR2 te verwaarlozen, 
en resulteert een kleinere COR2 in een evenredig kleinere FFIL. Wanneer bij lage voedselgehaltes FOOD7 in de noemer 
te verwaarlozen is, hangt het van de groottes van KI' • COR2 en K2 af of COR2 geheel uit de vergelijking verdwijnt 
(K2«KV -COR2), dan wel COR2 nog enigszins meetelt (als COR2/(Kl' COR2+K2). Opmerkelijk is dus dat bij 
een geringe voedselbeschikbaarheid de invloed van COR2 geringer is dan bij een grote voedselbeschikbaarheid. 
Hiermee is de beschrijving voor de opnamesnelheid teruggebracht tot een vrij normale vergelijking. 
Hierbij moet aangetekend worden dat hiertoe de omrekening naar deeltjesaantallen per m3 vereenvoudigd 
is. Voor het overige is de oorspronkelijke EmoWad-beschrijving exact gevolgd. 
De relatieve opnamesnelheid GR7 (FFIL per eenheid van macrobenthos biomassadichtheid) volgt nu met 
GR7 = FFIL / BSFA (d l) (622) 
6.4 Respiratie 
Er wordt een drietal respiratietermen onderscheiden : rustrespiratie, activiteit-gebonden respiratie en 
opname-gebonden respiratie. 
Er geldt voor de rustrespiratie 
W70r « BSFA • rrs7 • zt7c • CIND (mgCQ-mM1) (623) 
met 
rrs7 = respiratiesnelheidsconstante (d l). 
CIND = correctiefactor voor exemplaargrootte (zie boven). 
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Voor de aktiviteitsgebonden respiratie geldt: 
W70a = FACT7 • FACTOR7 • zFOOD7L • ZFOOD7 (mgCQinM1) (624) 
waarin 
FACT7 = relatieve verliessnelheid (d1) van FACTOR7 ('virtuele' biomassadichtheid) bij 
foerageeractiviteit. FACT7 (zie tabel 6.2) heeft in EmoWad normaliter een waarde van 
0.01 (d1). 
Voor de opnamegebonden respiratie geldt : 
W70u = FFIL -prs7 • (l-pex7) (mg^-m^-d1) (625) 
met 
FFIL = de totale voedselopnamesnelheid (mg(C)-m"2-d1) (zie vgl.6.10). 
pex7 = de fractie uitgescheiden voedsel (-). 
De totale respiratie W70= W70r + W70a + W70u is weergegeven in fig.6.2 t/m 6.6, waarbij de 
onregelmatige vorm toegeschreven moet worden aan de invloed van de termen zFOOD7 en zFOOD7L. 
6.5 Excretie en sterfte 
Bij de excretie en de sterfte worden twee termen onderscheiden: 
a/ een activiteitsgebonden excretie W72, die afhankelijk is van een standaardterm pex7 (d1) en de 
filteractiviteit FFIL (waarbij in EmoWad middels de term p78 nog onderscheid wordt gemaakt tussen 
diatomeeën (leveren detritus als produkt: W72a) en overige prooigroepen (leveren BLOCA als produkt: 
W78)) : 
W72a = pex7 • FFIL • (l-p78) (mg(C)-m-2-d"1) (626) 
W78 = pex7 • FFIL • p78 ( m g ^ m M 1 ) £3$) 
b/ een sterfte-excretie W72s, waarin de mortaliteitsnelheidsconstante rmor7 (d"1), de zuurstof-
verzadigingsfractie zox7 (-) en de biomassadichtheid BSFA een rol spelen: 
W72s = rmor7 • (l-zox7) • BSFA ( m g ^ m ^ 1 ) (627) 
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De sterfte-term bevat geen temperatuurfunctie. 
6.6 Pseudofaecesproduktie 
In het algemeen wordt verondersteld dat bij erg hoge voedselconcentraties filter-feeders een deel van het 
afgevangen particulaire materiaal niet opnemen in het maag-darmkanaal, maar op het sediment 
deponeren. Dit niet opgenomen materiaal heet pseudofaeces. 
Alleen de filter-feeders die zich in het sub-tidal gebied bevinden produceren volgens de EmoWad-
beschrijving pseudofaeces. Er wordt verondersteld dat filter-feeders op de platen bij een hoge 
voedselconcentratie gewoon minder gaan filteren. 
Of dit een juiste veronderstelling is, is niet duidelijk, maar die discussie valt buiten het kader van het 
voorliggende rapport. 
Er wordt FFIL (mg(C)m"2,d'1) gefilterd door het macro-benthos. Voor de sub-tidal filter-feeders geldt 
voor de pseudofaecesvormingssnelheid pseudo (mg(C)m"2),d"1): 
pseudo = TFIL - FFIL (mg(C) m"2)-d1) (628) 
met 
TFIL = FFIL / FilterMode (mgCQ-m2)^1) (628) 
Volgens deze beschrijving wordt niet alleen bij hoge voedselconcentraties een deel van het gefilterde 
voedsel terzijde gelegd, maar is de fractie van het terzijde gelegde voedsel onafhankelijk van de 
voedselconcentratie. 
Vgl.6.28* en 6.28 moeten samen met vgl.6.10 en 6.18 gelezen worden. In vgl.6.18 wordt immers FILA 
berekend, waarbij een correctie FilterMode wordt gehanteerd. Vgl.6.28" berekend derhalve slechts de 
totale hoeveelheid gefilterd materiaal. Het verschil tussen TFIL en FFIL is daarom ook de hoeveelheid 
terzijde gelegd materiaal. 
6.7 Larvenvorming 
Larvenvorming vindt vooral in bepaalde periodes van het jaar plaats. Er geldt voor de 
larvenvormingssnelheid SPAWN7 (rngm^-d"1): 
SPAWN7 = zSPAWN • RSPAWN7 • [BSFA] (mgiQm**1) (629) 
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[BSFA] is de macrobenthosdichtheid (mg(C)-m2). RSPAWN7 is gedocumenteerd als de relatieve 
jaarlijkse voortplantingssnelheid van de deposit feeders (EmoWad-waarde: 0.2 j'1). zSPAWN brengt de 
tijdsafhankelijkheid van de larvenvorming in; deze variabele is in §5.5 besproken, en in fig. 5.1 
weergegeven. Hiernaar wordt verwezen. 
6.8 Produktie 
De produktie volgt, naar vgl.2.4, met 
produktie = FFIL - W70 (mg(C)mM') (630) 
De netto groei PR7 van het suspension feeding macrobenthos wordt gegeven door: 
PR7 = FFIL - W70 - W72a - W78 - SPAWN7 (mg(C)-m-2-d-1) (631) 
en de massatoenamesnelheid door: 
toename = PR7 - W72s (mg(C)-m-2-dl) (631} 
De relatieve netto groeisnelheid NGR7 is: 
NGR7 = PR7 / BSFA (d1) (632) 
In fig. 6.2 t/m 6.6 zijn enkele karakteristieken weergegeven voor de toenamesnelheid bij min of meer 
normale voedselgehaltes, en bij lage voedselgehaltes. DuideUjk is dat (op de platen) bij lage 
voedselgehaltes er bij een toename van 20 tot 60 mg(voedsel) m'3 een daling optreedt van de 
toenamesnelheid. Dit wordt veroorzaakt doordat de switchfactor zFOOD7L in werking treedt (zie 
eveneens fig. 6.1). 
In het sub-tidal vindt om dezelfde reden een daling van de groeisnelheid plaats wanneer de 
voedselbeschikbaarheid stijgt van 40 naar 200 mg(C) in"3. 
6.9 Koolstofbalans 
In fig.6.7,,"d is een koolstofbalans gegeven voor het macrobenthos dat zich in het sub-tidal bevindt; in 
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fig.6.7eJl voor het macrobenthos op de platen. 
Larvenvorming is in deze figuren verwaarloosd. 
Duidelijk is dat er bij lage prooigehaltes een daling van de groei bij stijgende prooigehalte plaats vindt. 
6.10 Temperatuurfuncties 
Er worden twee temperatuurfuncties gebruikt: zt7a bij de berekening van de virtuele biomassa van de 
benthische filter feeders, en zt7c bij de berekening van de rust-respiratie. 
Er geldt voor zt7a : 
tem7 = ptwet-TEMPW + (1.0 - ptwet)TASED (°C) 
zt7a = (tem7 + 3.0) / 13.0 (-) (633") 
Als tem7<4.0: 
zt7a = tem7/10.0 , met een minimumwaarde van 10"6. (-) @&) 
TEMPW is hierin de watertemperatuur, ptwet de fractie van de tijd dat zich water boven het sediment 
bevindt, en TASED is de temperatuur van het aerobe sediment-toplaagje. 
Voor zt7c geldt: 
zt7c = MAX(1.0, tem7-t7c) (-) (634) 
met 
t7c : parameter, =18 °C gesteld in EmoWad. 
Zie fig. 6.1. zt7c neemt boven 18°C lineair toe met de temperatuur, en heeft bij 25°C al een waarde 7. 
Deze sterke verandering van de rust-respiratie boven 18°C veroorzaakt een sterke afhankelijkheid van de 
temperatuur. 
zt7a heeft invloed op FFIL, maar komt daarin niet-lineair voor. Alleen bij hoge voedselconcentraties valt 
de temperatuurfactor in de noemer van vgl.6.21 weg, en resteert een lineaire afhankelijkheid. Bij lage 
voedselconcentraties is de invloed van de temperatuur geringer. 
In fig.6.8a"d is de relatieve groeisnelheid NGR7 voor enkele temperaturen weergegeven voor suspension 
feeders in het sub-tidal, in fig.6.8eJl voor die op de platen. 
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6.11 De invloed van een zuurstoftekort 
De zuurstoffunctie zox7 (zie fig.6.7) wordt gegeven door: 
zox7 = MIN(1.0 ,ROX/qox7) (-) (635) 
met 
ROX : actueel zuurstofgehalte gedeeld door de verzadigingswaarde. 
qox7 : parameter, in EmoWad =0.7 gesteld. 
De zuurstoffunctie zox7 komt voor in de beschrijving voor de opname (FFIL), zie vgl.6.21. 
zox7 komt niet-lineair voor »'« vgl. 6.21. Alleen bij hoge voedselconcentraties valt de zuurstoffactor in de 
noemer van vgl.6.21 weg, en resteert een lineaire afhankelijkheid. Bij lage voedselconcentraties is de 
invloed van zox7 geringer. 
Daarnaast komt zox7 lineair voor in de sterfteterm W72s. 
Er is geen verdere evaluatie verricht van het effect van een 02-tekort op de macro-benthosactiviteit. 
6.12 Dynamica 
In fig. 6.9^* is de theoretische ontwikkeling van het suspension-feeding macrobenthos in het sub-tidal 
weergegeven; in fig.ó.0*-' die voor dat op de platen. De voedselomstandigheden verschillen per figuur. 
De suspensie-feeder biomassa neemt langzaam af wanneer er weliswaar voldoende voedsel is, maar de 
temperatuur laag is (0 °C), maar zogauw de temperatuur ook maar iets stijgt dan neemt de biomassa snel 
toe in de tijd. Echter, de maximum ontwikkelingssnelheid wordt bij temperaturen onder 10 °C gevonden; 
bij hogere waarden worden de verliestermen belangrijker en nemen zowel de snelheid van de 
massatoename, als de maximaal te bereiken dichtheid af. 
De geschetste dichtheden in de figuren zijn hoog, maar hebben betekenis wanneer een mosselbank (oid) 
wordt beschouwd. 
6.13 Toekenningen 
De produkten van de respiratieprocessen zijn de minerale bestanddelen. De activiteitgebonden excretie 
(W72) wordt deels aan detritus (BDET) toegekend (deel: W72), en deels aan het labiele organische 
koolstof (LOC, deel: W78). 
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Vindt er sterfte plaats (bij Ortekort) dan wordt het produkt aan detritus (BDET) toegekend. 
6.14 Evaluatie 
De beschrijving van de dynamica van benthische suspension-feeders, zoals die in EmoWad gekozen is, 
moeilijk te doorgronden. Dit wordt vooral veroorzaakt omdat voor een uiteindelijk vrij rechttoe rechtaan 
resultaat een nogal omslachtige rekenmethode wordt gebruikt, met toepassing van een aantal niet al te 
inzichtelijke correctiefactoren. Een vereenvoudiging is hierboven gepresenteerd. 
Een eerste opmerking betreft de voedselbeschikbaarheid. Het is niet duidelijk waarom op voorhand 
verondersteld is, dat er op de platen geen labiel organisch materiaal noch bacteriën kunnen opwervelen 
om vervolgens als extra voedsel te kunnen dienen voor de suspension feeders. De redenering dat er toch 
niet zo veel aanwezig is snijdt nauwelijks hout, omdat hierdoor geen ruimte wordt gelaten aan afwijkende 
situaties. Al maakt dit voor het uiteindelijke resultaat niet veel uit, model-technisch gezien zijn dit lastig 
te doorgronden constructies. Toepassing op andere situaties levert dan onmiddellijk als moeilijkheid op 
dat het gehele programma gecontroleerd moet worden op dergelijke subtiliteiten; ofwel, alleen de 
oorspronkelijke constructeurs zijn in staat toepassingen elders uit te voeren. 
De implementatie van de temperatuurcorrectie lijkt onjuist: de ontwikkeling van suspension-feeder 
macrobenthos verloopt langzamer en bereikt een lager topniveau naarmate de temperatuur hoger wordt. 
Bij 0 °C is er geen activiteit; bij een iets hogere temperatuur neemt de opnameactiviteit sterk toe: de 
temperatuurfunctie zt7a neemt tussen 0 en 10 °C toe van 0.0 naar 1.0, zonder verandering van de 
verliesterm. Van 10 tot 20 °C neemt zt7a toe van 1.0 naar ongeveer 1.6; de correctieterm zt7c verdubbelt 
echter. Bij 30 °C is deze verliesterm reeds 11* de 'standaard'-waarde. 
Daarnaast is op te merken dat : 
i) er wel een pseudofaeces produktie beschreven is, maar geen gewone faecesproductie. 
ii) de omrekening van mg-m3 naar aantal-m"3 niet zinvol lijkt. Uit de deeltjesgehaltes worden de 
deeltjesaantallen berekend via vaste conversiefactoren (soortelijke massa's en deeltjesvolumes zijn 
van belang), en er bestaat grote onzekerheid over de waarde van OCP evenals over de effecten 
van de deeltjesaantallen. Beter had met deeltjesconcentraties kunnen worden volstaan, zoals in 
vgl.6.20 en 6.21 aangegeven is. 
iii) In vgl.6.15 (zFOOD7L) komt de macht 8 voor. Deze is in het programma vermeld, en niet in de 
parameterlijst, en kan dus ook niet zonder meer veranderd worden. 
- « 
Uit de koolstofbalans (fig.6.2a) is duidelijk dat bij de gegeven parameterwaarden de assimilatie van het 
100 
suspension-feeding macrobenthos negatief wordt bij [prooi]<600 (mg(C)in2) wanneer het subtidal 
macrobenthos betreft, en bij [prooi] < 250 (mg(C)m'3) wanneer het macrobenthos op de platen betreft. 
De term zFOOD7L heeft hier geen invloed meer op, want die is al=1.0 bij dergelijke prooigehaltes. De 
oorzaak is gelegen in de FilterMode, die resulteert in een efficiëntere voedselbenutting door het 
macrobenthos op de platen (deze vormen géén pseudofaeces). 
De netto groeisnelheidsconstante (NGR7 uit tekstblok 10) is onafhankelijk van de [BSFA], wat met 
vergelijking 6.21 ook al in te zien was. Bij 10 g(C)m"2 is NGR7 5.6402 (d1). 
COR2 
Extra aandacht verdient de correctieterm COR2 (vgl.6.18). 
COR2 is ingebracht om te corrigeren voor wat in Baretta en Ruardij (1988) 'double filtering' wordt 
genoemd: men heeft bedacht dat een macrobenthospopulatie zo veel water kan filteren, dat eenzelfde 
waterpakket per dag vaker gefilterd kan worden. 
Uitgerekend is daarom wat de hoogte van de waterkolom is, die potentieel gefilterd kan worden (deze 
wordt bepaald door fysische factoren zoals de gemiddelde waterdiepte het getijderegiem en, verrassend, 
ook 'de hoogte die door mosselen in een dag kan worden schoongefilterd'). Is deze hoogte kleiner dan 
de werkelijke dagelijkse filterhoogte FIL77 (m-d1), dan wordt de opnamesnelheid gecorrigeerd. 
Deze correctie is fout. 
Wanneer de filterintensiteit erg hoog is, dan verdwijnt er snel voedsel uit de waterkolom, en zal de 
numerieke integratie met kleine tijdstappen moeten verlopen. De integratieprocedure in EmoWad zorgt 
ervoor dat van rekenstap tot rekenstap de veranderingen 
niet al te groot worden. 
De correctiefactor COR2 heeft evenwel betrekking op een 
tijdstap van 1 dag. Gebruik van COR2 zorgt aldus voor een 
dubbele correctie. Zou de tijdstap steeds 1 dag zijn geweest, 
dan was het gebruik van COR2 te verdedigen zijn geweest; 
nu is de correctie fout. 
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Fig. 6.1 "c. Ternperatuurfuncttes zt7a, zt7c en zuurstoffunctie zox7 Voor luspension feeders. 
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Pif. 6.2 **, Enkete karakteristieken suspensie«) feeders beschrijving. Subtidal, bogp BSF, «Nvoectaelgehalte. 
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Fig. 6.3 **. Enkele karakteristieken beschrijving suspension feeders. Subtidal, boog voedseJgebalte, *f\ BSF. 
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Fig» 6.4 **. Enkele karakteristieken beschrijving suspension feeders. Subtidai. *: lage BSFi IK tage [FOOD] 
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Fig. 6.5 •"*. Enkele karakteristieken van beschrijving van suspension feeders. Platen, hoge BSP, rfV [FOOD]. 
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Flg. 6,6 **. Enkele karakteristieken van beschrijving van suspension feeders. Platen, a: lage [FOOD], aJp"v BSF; 
b..d: lage BSF, af\ [FOODJ 
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Fig. 6.7*. Koolstofbalans BSF. Sub-tidal, hoge [FOOD]. 
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Act.*opn-excretie 
Act.»opn.respiratie 
Fig. 6.7b. Koolstofbalans BSF. Sub-tidal, lage [FOOD]. 
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Koolstofbalans benth.susp.feeders 
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Fig. 6.7*. Koolstofbalans BSF. Sub-tidal, hoge [BSF]. 
Koolstofbalans benth.susp.feeders 
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Fig. 6.1e. Koolstofbalans BSF. Sub-tidal, lage [BSF}. 
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Fig. 6.7e. Koolstofbalans BSF. Platen, hoge (FOOD]. 













Fig. 6.7*. Koolstofbalans BSF. Platen, lage [FOODJ. 
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Koolstofbalans benth.susp.feeders 
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Rj. 6.7», Koolstofbalans BSF, Platen, böge flBSFj, 
Opnamebalans benth.susp.feeders 
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WÊÊÊ Koolstofbalans BSF. Platen, lage [BSF]. 
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Rel.groeisnelheid (NGR7) BSF 
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Fig. 6.8". Relatieve groeisnelheid NGR7. Sub-tidal, lage [FOODJ. 
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Rel.groeisnelheid BSF 
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Rg. 6.8e. Relatieve groeisnelheid NGR7. Sub-tidal, hoge [BSF]. 
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Pig. 6.8*, Relatieve groeisnelheid NGR7. Platen, hoge [FOOD]. 
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Hg. 6.8'. Relatieve groeisnelheid NGR7. Platen, lage [FOOD1. 
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Fig. 6.8», Relatieve groeîsnelheid NGR7. Platen, hoge [BSF]. 
Rel.groeisnelheid BSF 
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Fig. 6Â\ Relatieve groeîsnelheid NGR7. Platen, lage [BSF]. 
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Ontwikkeling BSF biomassa 
[Food]- 10.000 mg(C).m-3 
1.40E+02 
1.20E+02 








Pig. 6.9*. Ontwikkeling BSF bij enkele temperaturen. Sub-tidal, hoge [FOOD]. 
Ontwikkeling BSF biomassa 












Fig, 6.9k. Ontwikkeling BSF bij enkele temperaturen. Sub-tidal, middelmatige {FOOD}. 
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Ontwikkeling BSF biomassa 
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Fig. 6,9e. Ontwikkeling BSF bij enkele temperaturen. Sub-tidal, lage [FOOD]. 
Ontwikkeling BSF biomassa 
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Fig. (>&. Ontwikkeling BSF bij enkele temperaturen. Platen, hoge [FOOD], 
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Ontwikkeling BSF biomassa 
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Fig. 6.9e. Ontwikkeling BSF bij enkele temperaturen. Haten, middelmatige [FOOD]. 
Ontwikkeling BSF biomassa 










Fig. ö.^. Ontwikkeling BSF bij enkele temperaturen. Platen, lage [FOOD]. 
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Filter feeders. Beschrijving van het beschikbare voedset. 
* Voedsel FILTER FEEDERS Tidal Flat. 
PHYTO * PFLG(lKPDIACl) 
+ susB0IA*PlU*COIA(l>/depfa<l) 
+ <OFLG(I)*ODlA(t))*pSUS(l) 
F0Û07 = uM7*PBAC(I)+PBLR(I)+PMIC<l)+PHYT0 
FtLTERMODE«1. 
potvol * min(depfa(I)fF[LHEIGHT)*rTlO 
PART « PARPHY*PHYT0+(S1LT(I) 
+ cCARASD*pSUS<I)*{PROC(!) 
• PDET(l)>)*PARSIL 
* Voedsel FILTER FEEDERS Subtidal. 
RECAL * (l-pSUS(I)) 
* <ptwet<I)/<1-pwafl<I))*(1-ptwet(t))) 
* DEPSU(I)/FILHEIGHT 
OPHYT * 0OIA(I)+OFLG(I) 
PHYTO » PFLG(I>+PDlA(I)+OPHYT*RECAL 
DETO * p27*PDET(I)*RECAL 









j beschikbaar phytoptankton 1s: 
! pelagiale Hagelt aten • diatomeeëft + 
! gesuspendeerde benthische diatomeeön 
(NB: susBOlA is hierin de fractie van 
benthische diatomeeèn, gesuspendeerd in 
waterfase. 
I • ??? 
J totaal voedsel * phytoplankton + 
petagisehe bacteriën + larven + 
microzoóplankton. 
j Er wordt een fractie (1.0-FüterHode) 
pseudofaeces geproduceerd. 
j potentieel te filteren watterkotom 
j deeltjesconcentratie aantat/m3 
J correctiefactor 
j phytoplankton gehatte 
j detritusgehatte 
j beschikbaar voedset 
j Er wordt een fractie (1.0-FilterMode) 
pseudofaeces geproduceerd. 
! deeltjesconcentratie aantat/m3 
Tekstblok 6.1. Voedsel van het filterfeeding macrobenthos. 
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C - - FILTER FEEDER DYNAMICS 
•Supposition: subtidat feeders make due to the high si Itconcentrat ion 
* pseudofaeces but continue with filtering.... 
* tidal feeders decrease their filterrate but produce 
* no pseudofaeces.... 
C 
C — larvenvorming --
SPAWN7 = RSPAUN7*BSFA*zSPAWN j larvenvorming. Voor zSPAUN zie Textbtok 
6 (deposit feeders) 
SPBLRA s SPBLRA+SPAWN7/deptha*pUAFLA | toenamesnelheid tarven in pelagiaat 
C zPAR: Influence of high particle concentration on filtering 
zPAR « 1. j PARTA» aantal deeltjes/** 
IF (FILTERMODE.CT.O.vv) 
zPAR = 2.*OCP/(2.*OCP+PARTA) j zPAR is filterbeperking bij hoge 
(deeltjes) 
FI LB « <1-pex7)*RRFIL j hoeveelheid voedsel per dag beschikbaar 
voor 
* FILTERM0DE*F0OD7*(1.-pr$7)*zPAR rust-respiratie en -excretie. 
ZFÛ0D7L - F1LB**8/<FACT7**8+F1LB**8) j snitch-factor. »0 als FILB < fACT7 
FACT0R7 * CIND<I)*BSFA*Zt7A*zox7*ptWETA \ Virtuele biomassa fKterfeedefs 
FIL77 = FACT0R7*RRFIL*zF00D7L*zPAR j kolomhoogte die per dag gefilterd kan 
worden On-d"'). 
CORO « FIL77/potvota j verhouding FIL77 tot gemiddelde 
effectieve waterdîepte 
COR2 * 1. 
IF (CORO -GT. 0.001) j COR2=correctiefactor waarmee voor 
COR2 = (1.-EXP(-COR0))/COR0 | 'dubbet-fitteren' gecorrigeerd wordt, 
* taken up by gut 
FILA « FIL77*F0007*COR2*FILTERMODE | voedselopnamesnelheid (ag<C)-m'*-d'') 
MAXBSFA * pup7*BSFA j maximale voedselopnamesnelheid 
ZF00D7 « MIN(1.,2.*MAXBSFA/(FILA+MAX8SFA)) \ beperking voedselopnamesnelheid 
FFIL * FILA*zFOOD7 j werkelijke voedselopnamesnelheid 
C--- berekening respiratie, excretie, pseudofaecesvorming 
C — CIND(I) is een correctiefactor, waarmee voor de gemiddelde exemplaargrootte wordt gecorrigeerd 
C--- per compartiment. In EmoWad is CIND(I) voor alle compartimenten »1 
W70a » prs7*(1.*pex7)*FFIL J opnamegebonden respiratie 
+ FACT7*FACT0R7*zFOOD7L*zFO007 | activiteitsgebonden respiratie 
U70r • rrs7*8SFA*zt7c*CIND(I) J rust-respiratie. 
p78 » P8INF7A ! p78 is deel van excretie dat aan 
- cselect7 j BLOCA Wordt toegekend 
* Hin(P8INF7A,(1-pex7)*(1-P8INF7A)/pex7) 
W72 « pex7*FFIL*(1-p78) J •ctiviteitsgebonden excretie » BDETA 
U78 * pex7*FFlL*p78 j activiteitsgebonden excretie » BLOCA 
•special for mussels if filtermode 
TFIL * FFtL/FILTERMODE j berekening pseudofaecesvorming 
pseudo = TFIL-FFIL \ psedofaecesvormingssnetheid(raB(C)-iii'2-d') 
* w72p and w72s is not ingested but is returned as pseudofaeces 
U72p * (1.-P8INF7A)*pseudo j pseudofaeces » BDETA 
W78p « P8INF7A*pseudo j pseudofaeces » BLOCA 
PR7 = FFIL-W72-U70a-U70r-SPAUN7-W78 | netto beschikbaar voor groei 
(mg(C)'m*,«d",> 
»> vervolg »> 
Tekstblok 6.2 Beschrijving van de dynamica van filterfeeding macrobenthos 
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C--- dynamica filterfeeding macrobenthos (vervolg van textblok 9) 
C--
U70 « U70A+W70R 
GR7 = FFIL/BSFA 
U72S * rmor7*<l.-zox7)*BSFA 
SBSFA « SBSFA+PR7-U72S 
NGR7 « PR7/BSFA 
SB0ETA=SB0ETA+U72+U72S+W72p 
SBLOCA=SBLOCA+W78+W78p 
j totaal respiratie 
! netto opnamesnelheidsconstante ( d ' ) 
| sterftesnetheid (mg(C)•»"^•d',) 
j netto toenamesnetheidBSF (mg(C)-m '-d ') 
j net to groeisnelheidseonstante 
f i t terfeeding macro-benthos <d"*)# excl. 
s te r f te . 
j toekenning aan BDETA 
j toekenning aan BLOCA 
Tekstblok 6.3 Beschrijving van de dynamica van filterfeeding macrobenthos 
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Tabel 6.1" Relatieve beschikbaarheid van verschillende organisch koolstofbronnen voor 





















benthische gesusp. diatom. 
pelagiale flagellaten onder 
stress 
pelagiale diatomeeën onder 
stress 















Tabel 6.1b Relatieve beschikbaarheid van verschillende organisch koolstofbronnen voor 






























in aerobe laag (gesuspendeerd) 
sublitorale benth.lab.org C 































































































oarekening ds(ag.a-3)»part.org.C (agC.a-3) » ag/ag(C) 
oarekeningsfactor SILT» N.a-3 *«N.(ag eilt)-1 
optimale deelt]es[J waarboven filtr,snelheid afneeat 
relatieve filtratiesnelheid BSF a3.(agC.d)-1 
(d-1) rel. respir.snelheid fourageeract. standaard condities 








































| : | 
omschrijving 
[beschikbare prooi] agC/a3 
aantal deeltjes/a3 
omgekeerde MONOD-fie. Goed geformuleerd. 
(d-1), filtersnelheids-fie** aaxiaale voedselopnaae 
Limitation of uptake at low food concentrations 
grootte-en %nat-gekorrigeerde biomassa 
Filtersnelheid (a/d) door biomassa, al gekorrigeerd 
voor voedselbeperking 
verdwijnsnelheidsfactor van pelagiaal materiaal (d-1) 
correctie voor 'dubbel-filteren" It onzin tl 
opnamesnelheid (•gC.a-2.d-1) van voedsel door BSF 
•axiaale opnamesnelheid BSF (agC,«-2.d-1) 
opnaaebeperking (-) 
feitelijke opnamesnelheid (agC.a-2.d-1) 
Activ. respiratie 
Restrespiratie ag(C).a-2.d-1 
totale respiratie (mg(C).m-2.d-1) 
pseudofaecesvoraingssnelheid 
faeces prod, (-toenaae BOET) agC.a-2.d-1 
aortallty tgv. 02-tekort 
groeisnelheid 
toenaae snelheid mg(C).m-2.d-1 • groei-sterfte 
netto opnamesnelheid (ag.a-2.d-1) 
netto toenaaesnelheid (ag.a-2.d-l) 







7. Beschrijving van benthische bacteriën. 
7.1 Inleiding 
Benthische bacteriën (met een dichtheid BBAC (mg(C)m2)) zetten in de aerobe sedimentlaag labiel 
organisch C (BLOQ, detritus (BDET) en refractair organisch materiaal (BROQ om. Omdat in de 
anaërobe sedimentlaag analoge processen plaats vinden, worden die hier niet apart behandeld. 
In EmoWad wordt allereerst de omzettingssnelheid van het labiele organisch koolstof berekend. Aan de 
hand van dat resultaat wordt de omzettingssnelheid van BDET en BROC berekend. De achterliggende 
gedachte is hierbij dat de omzetting van BDET en BROC gebeurt via een zogeheten co-metabolisme 
proces: BDET en BROC worden 'meegenomen' bij de omzetting van BLOC. 
In de beschrijving voor de bacteriedynamica zijn van de genoemde processen uit vgl.2.4 geïmplementeerd: 
massatoename = opname -respiratie -excretie -predatie -sterfte (nu^Qm"2*!"1) (7.1) 
De respiratie wordt nog onderverdeeld in rustrespiratie en opname-gebonden respiratie. 
Belangrijke mnemonics zijn: 
BBAC = bacterie-gehalte in sediment (mg(C)in"2), 
BLOC = gehalte labiel organisch koolstof in sediment (mg(C)"m*2), 
BDET = gehalte moeilijk afbreekbaar organisch C in sediment (mg(C)m2), 
BROC = gehalte refractair organisch C in sediment (mg(C)m2), 
BAL = dikte aerobe sediment-toplaag (cm). 
Volgens Baretta en Ruardij (1988) is de biomassa aan benthische bacteriën in het Eems-Dollard gebied 
2-10 g(C).m"2 (naar Schroder en Kop, niet gepubl.) 
12 Omzettingssnelheid van organisch materiaal 
Eerst wordt de omzettingssnelheid van BLOC berekend, en aan de hand daarvan die van BDET en 
BROC. 
Voor de bacteriewerking wordt uitgegaan van de hoeveelheid labiel organisch materiaal, die per 
tijdseenheid beschikbaar is voor omzetting. Daarnaast wordt de potentiële opnamesnelheid door bacteriën 
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berekend, en deze beide worden met elkaar vergeleken. 
Voor de omzetting van BLOC wordt allereerst de potentiële omzettingssnelheid RLOC uitgerekend via 
RLOC = BLOC • QLOC (mg^-rnM1) (7.2) 
met 
QLOC : snelheidsconstante (d1). 
BLOC : gehalte aan BLOC in sediment (mg(C)m'2) 
Daarnaast wordt de potentiële opname FBAC door de bacteriën berekend met 
FBAC = UPBAC • BBAC • zt3 • zBAC (mgCQ-mM1) (73) 
waarin 
UPBAC : snelheidsconstante (d l), 
zt3 : temp-functie (-) 
zBAC : een MONOD-functie (-) die corrigeert voor te grote bacteriedichtheden volgens 
zBAC = ksBAC / (ksBAC + BBAC/BAL) (-) (7.4) 
Hierin is 
ksBAC : Monod-constante = de bacterieconcentratie (mg(C)m"2.cmI) waarbij de opname nog 
maar de helft van de maximale opname is. 
De feitelijke opname W83 wordt dan gegeven door 
W83 = RLOC • FBAC / (FBAC + RLOC) (mg^-mM 1 ) (7.5) 
De potentiële opname FBAC heeft als limietwaarden 0 (BBAC=0) en UPBAC •ksBAC'ZtS-BAL voor 
BBAC> >ksBAC BAL. 
W83 heeft als limietwaarden RLOC (voor grote FBAC) en FBAC (voor grote RLOC). 
Dat betekent dat de groeibeperkende terugkoppeling bij de bacteriegroei bepaald kan worden door de 
bacterieconcentratie (afhankelijk van de waarde van ksBAC), en niet door een ontstaan voedseltekort. 
De redenering, die achter deze terugkoppeling via het bacteriegehalte zelf steekt, luidt dat er bij hoge 
bacteriedichtheden een diffusielimitering optreedt. Baretta en Ruardij (1988) vermelden niet welke 
component deze diffusielimitering betreft. 
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Is de opname van BLOC bekend (gegeven door W83), dan kan ook de opname van BDET en BROC 
worden berekend. 
De potentiële beschikbaarheid van BDET wordt gegeven door: 
W23' = BDET FRBD zt3 (mgtQ-mM1) (7.6) 
en van BROC door: 
W13' = BROC • FRBR • zt3 ( m g ^ m M 1 ) (7.7) 
waarin 
FRBD, FRBR : snelheidsconstanten (d1) 
zt3 : temperatuurfunctie (§ 1.2.) 
De werkelijke opnamesnelheden worden vervolgens berekend door de opnamesnelheid van BLOC in te 
brengen met de correctietermen zDup en zRup voor respectievelijk BDET en BROC volgens: 
zDup = 2.0 • W83 / (W23' + W83) (-) (IJS) 
en 
zRup = 2.0 • W83 / (W13' + W83) (-) (7#) 
Er volgt dan 
W23 = W23' • zDup (mg(C)m-2-dl) (7.9) 
en 
W13 « W13' • zRup ( m g ^ m ^ 1 ) ÇI&) 
Deze formulering betekent dat de opname van BDET bij lage W83 (lage opnamesnelheid BLOC) W23= 
(2/W23 BDET FRBD) • W83 bedraagt, en bij hoge W83: W23= (2 BDET FRBD), dus onafhankelijk 
van W83. 
In de praktijk is FRBD BDET van dezelfde orde als W83, evenals FRBR BROC, dus W23«W23' en 
W83«W83'. 
Dus: bij hoge W83 is het co-metabolisme onafhankelijk van het bacterie-gehalte. 
De totale opname wordt dan gegeven door 
W3 = W83 + W13 + W23 (mg(C)-m-2-d-1) (7J0) 
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Opnamesnelheden W83 als functie van het substraatgehalte in de bodem zijn weergegeven in fig.7.1, als 
functie van het bacteriegehalte fig.7.2. 
De vergelijking voor W83 (6.5) kan uitgeschreven worden. Er volgt dan: 
W83 = BLOC QLOC VPBAC BRAC zt3 zBAC/(UPBAC BRAC zt3 zRAC+RLOC QLOC) 
= BLOC QLOC UPRAC BBAC 03/(UPBAC BBAC &3+BLOC QLOC/zBAC) 
zRAC invullen, en ksRAC BAL naar de teller brengen geeft : 
W83 = BLOC QLOC VPBAC BRAC #3 BAL ksRAC 
/(RAL ksBAC iUPRAC BRAC zt3 + BLOC QLOC} + BLOC QLOC BBAC) 
Delen door VPBAC geeft : 
W83 = QLOC BLOC BBAC io3 BAL ksBAC 
/(BAL ksBAC \zt3 BBAC+BLOC QLOC/UPBAC) +BBAC BLOC QLOCfVPBAC) (7.11) 
Limietgevallen: 
Voor grote BLOC (BLOC QLOC/VPBAC> >zt3 BBAC) volgt 
W83 = VPBAC BRAC *3 BAL ksRACI(RAL ksRAC + RRAC) 
is dan ook BBAORAL ksBAC, dan volgt 
W83 = UPRAC zt3 BAL ksBAC 
Is BLOC QLOCIUPRAC«zt3 BBAC, dan volgt 
W83 = BLOC QLOC zt3 BAL ksRAC/(ksRAC BAL zt3 + BLOC QLOCIUPBAC) 
is in de noemer ksBAC BAL Zt3 relatief klein, dan resulteert 
W83 = UPRAC ztf BAL ksBAC 
Is ksRAC juist erg groot (lage RRAC en BLOC, bijvoorbeeld), dan is vgL6.5 te herleiden tot 
W83 = UPBAC BBAC BLOC QLOC a3/(UPBAC BBAC 03+BLOC QLOC) 
Er is geen eenvoudige vergelijking te destilleren zoals in de voorgaande hoofdstukken. 
In fig. 7.2 zijn enkele karakteristieken weergegeven, zowel als functie van de bacteriedichtheid als functie 
van de substraatbeschikbaarheid. Voor W3: zie fig.7.3. 
73 Respiratieprocessen 
De respiratie W30 wordt beschreven als som van een rust-respiratieterm W30r en drie opnamegebonden 
termen die afhangen van respectievelijk de opname van BLOC, BDET en BROC. 
Er geldt voor de rustrespiratie: 
W30r = BBAC • rrsBAC • zt3 ( m g ^ m ^ 1 ) (02) 
met 
rrsBAC : rustrespiratiesnelheidsconstante (d1), 
zt3 : temperatuurfunctie (-). 
Voor de respiratie W30a, verbonden met de opname van BLOC geldt: 
W30a, = W83 • arlBAC (mg^-m^-d1) (7J2) 
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met 
arlBAC : fractie van opgenomen BLOC dat weer uitgescheiden wordt. 
Voor de respiratie verbonden met de opname van BDET W302 en BROC W303 gelden analoge 
formuleringen. Hiervoor wordt naar tekstblok 7.2 verwezen. De totale opnamegebonden respiratie W30a 
is dan 
W30a = W30, + W302 + W303 (mg^-mM 1 ) (7J2) 
De waarden van de parameters ar?BAC, welke aangeven hoe groot de fractie is die van elk type 
opgenomen materiaal weer gerespireerd wordt, zijn erg bepalend voor de massaverhouding tussen 
bacteriën en organisch-C; ze geven in wezen aan hoe efficiënt bacteriën organisch materiaal omzetten in 
celmateriaal. 
De totale respiratie wordt gegeven door 
W30 - W30a + W30r (mgtQra^-d1) (712} 
7.4 Excretie 
Volgens de EmoWad-beschrijving vindt excretie uitsluitend plaats na opname van substraat. 
De totale excretie W38' is : 
W38' = exlBACW83 + exdBACW23 + exrBACWB20 (tag(C)m2-dl) (TB) 
waarin de parameters ex?BAC aangeven welke fractie van de opgenomen BLOC (=W83, zie vgl.7.6), 
BDET (= W23) en BROC (=W13) weer uitgescheiden worden. De waarden van deze parameters zijn 
klein (0.1, 0.05 en 0.05 respectievelijk voor BLOC, BDET en BROC volgens de EmoWad invoerflles). 
Het uitgescheiden materiaal wordt aan de pool gemakkelijk afbreekbaar organisch-C (BLOC) toegekend. 
Dat betekent dat het grootste deel van het opgenomen moeilijk afbreekbare materiaal (BDET) of 
refractaire materiaal (BROQ geheel gemineraliseerd wordt, en een klein deel wordt omgezet naar 
BLOC. 
Een deel van het opgenomen BDET wordt als BROC uitgescheiden: 
W31 =W23-tdrbac ^ ( Q m M 1 ) (7J3f) 
tdrbac is hierin een fractie (-), die in EmoWad een waarde 0.05 gekregen heeft (zie tabel 7.1). Deze term 
20
 In Tekstblok 12 komt W38 voor = W38 + mor3<l-pm32). Dit is de som van excretie en dat deel van de sterfte, dat 
aan BLOC wordt toegekend. 
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geeft dus de vormingssnelheid van refractair organisch C in het sediment. 
7.5 Sterfte 
Er vindt onder alle omstandigheden enige sterfte van bacteriën plaats. Deze wordt beschreven met mor3 
waarvoor geldt: 
mor3 = morBAC -BBAC -zt3 -zmor3 (mg(C)iii-2<l-') (714) 
met 
morBAC = snelheidsconstante (d1) 
zt3 = temperatuurfunctie (-) 
zmor3 = beperkingsfactor voor erg kleine W83/W3. Voor de formulering van zmor3 wordt naar 
tekstblok 7.2 verwezen. 
Waaraan het afgestorven bacteriemateriaal wordt toegekend is in §7.10 beschreven. 
7.6 Produktie 
Naar vgl.2.4 is de produktie van de benthisch bacteriën 
produktie = W3 - W30 
De netto groei ASS3 van bacteriën wordt gegeven door 
ASS3 = W3 - W30 - W38* - mor3 - W31 (nu^Q-mM1) (7J5) 
De relatieve groeisnelheid NGR3 is 
NGR3 = ASS3 / BBAC ^ ( Q m M 1 ) (7.16) 
ASS3 -karakteristieken zijn in fig.7.2 voor enkele situaties weergegeven. Hieruit blijkt dat voor de 
gebruikte parameterwaarden -welke uit de EmoWad datafiles stammen- de groei van bacteriën ASS3 
toeneemt met stijgend substraatgehalte, maar afneemt met stijgende bacteriegehaltes. 
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7.7 Koolstofbalans 
Een koolstofbalans voor bacteriën bij enkele situaties is gegeven in fig. 75. Hierbij zijn BLOC, BDET 
en BROC verondersteld aanwezig te zijn in een verhouding 1:40:4000, een willekeurige, maar geen 
onrealistische verhouding (medRuardij). Duidelijk is dat de omzetting van organisch materiaal blijft 
stijgen bij toenemend substraatgehalte, waarbij de verliestermen verhoudingsgewijs even belangrijk blijven. 
Blijft het substraatgehalte evenwel gelijk, dan is bij toenemend bacteriegehalte de koolstofbalans wat 
minder eenduidig te interpreteren. Boven een zekere bacterie-grenswaarde neemt de opname van 
materiaal niet verder toe (zie §7.2) (de opname-gebonden respiratie blijft dan gelijk, maar door de 
toename van de rust-respiratie en de rust-excretie nemen de verliestermen wèl in grootte toe, en treedt 
een negatieve groei op. Sterfte is steeds relatief onbelangrijk, ze hangt vooral af van het bacterie-gehalte. 
7.8 Temperatuurafhankelijkheid 
Er komt in de beschrijving één temperatuurfunctie voor : 
yy = erts*™0-0) 
zt3 = ct3m-yy/(ct3m - 1.0 + yy ) (-) (7.17) 
met 
ct3s : parameter, in EmoWad op 4.0 gesteld, 
ct3m : parameter, in EmoWad op 5.0 gesteld, 
TA : temperatuur aerobe sedimenttoplaag (°C). 
In fig.7.1 is zt3 weergegeven. 
Deze temperatuurcorrectie zt3 komt lineair voor in de beschrijving voor FBAC, de rust-respiratie, de 
sterfte en de potentiële opnames van BDET en BROC : W23' en W13'. 
De term FBAC (zie §7.2) komt evenwel niet-lineair voor in de uitdrukking voor W83, en dus zt3 evenmin. 
W23' en W13' komen evenmin lineair voor in de uitdrukking voor W23 en W13, dus evenmin zt3. W23 
en W13 zijn aldus minder temperatuur gevoelig dan zt3 zelf; dit geldt eveneens voor W83. 
De rust-respiratie en de sterfte is wèl rechtevenredig met zt3, deze beide termen zullen met toenemende 
temperatuur sneller stijgen dan W3. Hóe deze verhouding is, hangt geheel af van de overige 
omstandigheden en parameterwaarden. Hier zijn geen nadere berekeningen aan verricht. 
In de figuren 7.3 en 7.4 zijn opname- en de assimilatiekarakteristieken bij een aantal temperaturen 
weergegeven. Hieruit blijkt het niet-lineaire effect van zt3. 
129 
7.9 Dynamica 
In fig. 7.6a,b is voor een tweetal theoretische situaties de ontwikkeling van de bacterie-biomassadichtheid 
gegeven, bij enkele temperaturen. De ontwikkeling bij hoge temperaturen geschiedt aanzienlijk sneller 
dan bij lage, evenwel is de maximaal te bereiken dichtheid bij hoge temperaturen veel lager dan bij lage. 
Dit wordt veroorzaakt door de relatief grote invloed die de temperatuur heeft op de verliestennen in de 
groeivergelijking. 
7.10 Toekenningen 
Juist bij de beschrijving van de bacterie-karakteristieken zijn de produkten van de omzettingen van groot 
belang. 
Respiratie resulteert in de minerale bestanddelen. 
Afgestorven bacteriën worden aan de pool gemakkelijk afbreekbaar materiaal (BLOC) toegekend, op een 
fractie pm32 na (grootte in EmoWad : 0.2); deze fractie wordt aan BDET toegekend. 
Vgl. 7.13* (opname-gebonden excretie) geeft aan welk deel van het opgenomen materiaal (BLOC, BDET, 
BROC) als BLOC wordt uitgescheiden, vgl.7.13b levert de vorming van refractair organisch materiaal in 
het sediment. 
7.11 Evaluatie 
Een aantal opmerkingen is te maken over de beschrijving van benthische bacteriën. 
de ingewikkelde combinatie van Monod-achtige termen in de beschrijving van de bacterie-
opname en van het optredende co-metabolisme maakt het inzicht in de betekenis en de juistheid 
van de formulering zo goed als onmogelijk. Op zijn minst moet geconcludeerd worden dat de 
constructie van de opnamebeschrijving niet erg zorgvuldig is. 
Het gebruik van de factor 2 in de formulering voor zDup en zRup (vgl.6.8**) is nergens voor 
nodig. 
De vorming en omzetting van refractair organisch materiaal is in ecologische modellen een 
gevaarlijk onderdeel. De snelheidsconstanten voor de omzetting zijn globaal van de grootte 
240"4{bact] (d1), «10"* - 410'3 (d1). De tijdconstante is daarmee van de orde van 1 - 30 jaar. 
Omdat de gehaltes in het sediment aan refractair materiaal in het algemeen (veel) groter zijn dan 
die van labiel organisch materiaal houdt dit in dat langzaam aan een grote voorraad refractair 
materiaal gevormd wordt (met het daarbij horende P, N en Si), of juist afgebroken wordt. In het 
eerste geval wordt op den duur een groot deel van het beschikbare nutriënt aan de waterfase 
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onttrokken, in het tweede geval wordt er juist erg veel afgegeven. Dat betekent dat op den duur 
het systeemgedrag bepaald kan worden door de accumulatie dan wel omzetting van dit langzaam 
afbrekende materiaal. 
uit figuur 7.3 en 7.4 blijkt duidelijk de tweede-orde terugkoppeling die in de vergelijkingen is 
aangebracht: een hoge bacteriedichtheid levert een negatieve groeisnelheid op. De bacterie-
dichtheid is hierdoor kunstmatig gestabiliseerd: een gevolg van de 'diffusie'-limitering naar vgl. 
(75.). Dit soort constructies is uiterst gevaarlijk voor een dynamisch model, want het zorgt ervoor 
dat de bacteriedichtheid binnen zekere grenzen voor een groot deel door de bacteriedichtheid 
zelf, in plaats van door het beschikbare voedsel bepaald wordt. 
de toegepaste temperatuurcorrecties zijn door de niet-lineaire verbanden niet erg onderling 
consistent, en lijken aldus ook niet helemaal juist. Door de toegepaste formuleringen nemen de 
verliestermen altijd sneller toe met toenemende temperatuur dan de opnametermen. 
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Rg. 7.1 Temperatuurruncties zt3 en zt3a voor bacterie-beschrijving. 
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Fig. 7.2*" Enkele karakteristieken van de bacterie-dynamica als functie van de voedseldichtheid Isj een sage 
bacteriediebthetd ([BBAC]) van 5000 mgCm*. Temperatuurfuncties zijn alle =1 
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Fig. 73* Verdeling van opname van substraat door bacteriën; lage substraatdicbtbeid. Temp.fi»«*«* *1 
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Fig. 73* Verdeling van opname van substraat door bacteriën; hoge substraatdichtheid, TempJknctm*! 
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Fig. 7.4* Assimilatie van bacteriën als functie van de voedseldichtheid bijeen hoge bacteriedichtheïd (BBAC) 
van 5000 rogCra"2. voor enkele temperaturen. 
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Opnamebalans benthische bacteriën 
BLOC-0.1, BDET-4.0, BROC-400 (gC.m-2) 
Kool8tof8troom (mgC.m-2.d-1) 
MIJ 






Excretie EZD Sterfte 
Opn.geb.respiratie 
2 0 0 0 0 
Fig. 7.5e Koolstofbalans voor bacteriën als functie van de bacteriedkhtheid bij een lage «ocritddksbtbeid. 
Temperatuurfuncties zijn alle =1 
3000 
Opnamebalans benthische bacteriën 




200 2 0 0 0 
[BBACl mg(C).m-2 
Excretie Ü l Sterfte 
Opn.geb.respiratie 
20000 
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Ontwikkeling bacterie biomassa 








X X X X X X X X X X X X )( X X )( X X X X X X X X X X X 
40 60 
Day 
80 100 120 
Fig. 7.5*. Ontwikkeling van benthische bacterie-dîchtheid, lage voedseldichttteid, bij een aantal temperaturen. 
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excretie deel opaenomen BiOC als BLOC 
excretie deel opgenomen POET als BLOC 
excretie deel opgenomen BROC als BLOC 




n U83A*exlBAC+ W23A*exdBAC | idem, voor anaerobe laag mg(C).«-2*d-1 
+ U13A*exrBAC+mor3a*(1.Q-pm32) 
* W23 «tdrBAC 
« U23A*tdrBAC 
e x c r e t i e van BOET a l s BROC 
idem voor anaerobe taag 
C assimilation and P/B ratio 
ASS3(D» U3-W30-U38-U32-W31+mor3 
NGR3 * ASS3(I)/BBAC 
ASS3A = W3A-W30A(1)-W32A-W38A 
• - w31A+mor3A 
NGR3A » ASS3A/ABAC 
| totale bacterie-assimilâtie <mgt.m-2,d-1) 
idem, anaerobe taag 
C total amount of bacteria in biological active layer of compartment I 
TBAC(t)= B8AC+ABAC J mg(C).m-2 














































snelheidsconstante, die beschikbaarheid LOC aangeeft <d' } 
Monod-constante (mg(C)-m"**«»'') voor correctie bacteriedichtheid 
relatieve bacteriëte-opnamesnetheid 11°C id''y 
T-fie (-) 
fractie BOET per dag beschikbaar voor BBAC (d ) 
fractie BROC per dag beschikbaar voor SBAC <d') 
fractie BLOC opname die weer gerespireerd wordt (-) 
fractie BOET opname die weer gerespireerd wordt (-> 
fractie BROC opname die weer gerespireerd wordt (-) 
restrespiratiesnelheidsconstante (d~') 
sterftesnelheidsconstante (d'() 
fractie van afgestorven eet naar BOET, rest gaat naar BLOC 
fractie van LOC opname»excretie (-) 
fractie van OET opname»excretie <-) 
fractie van ROC opname»exeretie <-) 
fractie van BOET-opname dat naar BROC gaat 
bacterie dichtheid (mg(C)-m } 
gehalte labiel org C (mg(C)'m ) 
gehalte slecht afbreekbaar org.C (mg(C)'m 
gehalte réfractair org.C (mg(C)* 
laagdikte aerobe laag (cm) 
,**» 
Berekende grootheden voor genoemde parameters en uitoanosgehaltes 
RJ.0C 1.0E+01 BLOCA beschikbaar (mg(C)-m'Jd') 
zBAC 8.0E-01 omgekeerde Monod-fie LOC <-) 
FBAC 6.0E+02 BLOCA potentiële opname <mg(C)m'*-d ') 
U83 9.8E+00 BLOCA feitelijke opname (mg(C)-m *«d') 
T8d 1.6E-01 BLOCA beschikbaar voor transport naar anaerobe laag 
W23' 1.0E-01 BOETA beschikbaar <mg(C)-m"2-d ') 
U13' 2.0E-03 BROCA beschikbaar (mg(C>*m'*'d"') 
zDUP 2.0E+00 correctie factor voor opname BDETA 
zRUP 2.0E+00 correctie factor voor opname BROCA 
W23 2.0E-01 werkelijke opname BDETA CmgCOMS^-d"') 
W13 4.0E-03 werkelijke opname BROCA <mg(C)-m'J-d ' 





Respiratie, alleen afv W83 (opname LOC) (mg(C)-m'*-d*') 
1.0E+01 (mg(C)m"*-d'> 
1.5E+01 Totale Respiratie (mg(C)-m'I-d'') 











sterfte (mg(C)-m -d ) 
deel van sterfte dat aan BOET wordt toegekend (mg(C)«m'2"d'') 
excretie at leen door LOC-opname (fie van W83) (mg(C)-m'z*d"') 






productie BROC (mg(C)-m"2-d'1) 
Netto bacterie-assimilatie (mg(C)-m: 
Relatieve bacterie-assimilatie (d"() 
•«f') 
Tabel 7.1 Parameterwaarden beschrijving benthische bacteriën, voorbeeld berekening van aantal programma en 






Het ecosysteemmodel EmoWad bevat een beschrijving van biologische, chemische en zo nodig fysische 
processen in een getijdegebied. 
De beschrijving van biologische processen in het benthische deel van het systeem is aan een analyse 
onderworpen, waarbij onderzocht is welke karakteristieken de toegepaste beschrijvingen vertonen, en hoe 
de beschrijving geformuleerd is. 
In de voorgaande paragrafen zijn per organisme-groep deze karakteristieken beschreven. In deze laatste 
sectie worden de conclusies samengevat. 
8.1 Algemene opmerkingen 
Modelfonnulering 
In het algemeen geldt dat de in EmoWad gebruikte formulering van benthische processen ingewikkeld 
en zeer weinig doorzichtig is. Dat gaat met name op voor de berekening van de opname van voedsel. 
Tevens is er weinig consistentie wat betreft de notatie, zodat de leesbaarheid van de formuleringen slecht 
is. 
Onderscheid respiratie en excretie 
In veel gevallen is er bij de gegeven beschrijvingen nauwelijks te discrimineren tussen respiratie- en 
excretieprocessen. Mogelijk verdient het aanbeveling te volstaan met een beschrijving waarbij aangegeven 
wordt wat de som is van respiratie en excretie, en welke produkten er ontstaan; een verhouding tussen 
labiel organisch C en moeilijk afbreekbaar organisch C zou dan voldoende zijn. Per beschrijving, waar 
drie respiratie- en drie excretieparameters worden toegepast zou dat een besparing van twee parameters 
betekenen. 
Geen opname bij weinig voedsel 
Bij àl de onderzochte beschrijvingen is een beperking van de foerageer- of produktieactiviteit opgenomen 
wanneer de hoeveelheid beschikbaar voedsel te gering is om enige groei te bewerkstelligen. Hoewel er 
meestal wel wat aan te merken is op de berekening van de grens van waar wel of geen groei meer plaats 
vindt, is de implementatie zelf in orde. 
Betekenis refractair organisch koolstof 
Belangrijke componenten in ecosysteemmodellen zijn juist die componenten die erg langzaam gevormd 
of afgebroken worden. Worden organische componenten beschouwd, dan is het juist het refractaire 
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organische koolstof dat op lange termijn het gedrag van een ecosysteemmodel kan gaan bepalen. Bij 
anorganische componenten spelen precipitatie- of adsorptiecomplexen een belangrijke rol. De inpassing 
van dergelijke componenten in een modelberekening moet steeds met de grootst mogelijke voorzichtig-
heid geschieden. Of dat in EmoWad gedaan is of niet is geen zaak van de constructeurs, maar van de 
gebruikers. Deze zal moeten nagaan of er in de loop van (simulatie-) tijd onbedoeld een voorraad 
refractair materiaal wordt opgebouwd, of juist afgebroken. Analyse van de stationaire toestand is hiervoor 
de meest aangewezen techniek. 
8.2 Specifieke opmerkingen 
Benthische diatomeeën 
Benthische diatomeeën bevinden zich in de sedimenttoplaag, en produceren biomassa wanneer het 
sediment droog staat. De produktie is volgens de beschrijving zo goed als niet afhankelijk van de 
lichtinstraling, wat veroorzaakt wordt doordat in de vergelijkingen is opgenomen dat er migratie van de 
diatomeeën plaats vindt naar die sedimentdiepte waar de lichtintensiteit voldoende is. 
De diatomeeën nemen nutriënt op uit het poriewater; geproduceerde zuurstof wordt direct aan de 
atmosfeer toegevoegd. De beperking van de groei door te geringe diffusie van nutriënt is niet direct in 
de vergelijkingen terug te vinden; deze is ingebracht door een interne terugkoppeling aan te brengen: de 
primaire produktie is aan een maximum gebonden. Daarnaast dient de geproduceerde zuurstof niet direct 
ter verdere oxydatie van het sediment, hoewel dat in de praktijk wel zal gebeuren: de zuurstofconcentratie 
in de sedimenttoplaag zal door de benthische primaire produktie sterk verhoogd kunnen worden. 
Merkwaardig, tenslotte, is de implementatie van de temperatuurfunctie. De verliestermen nemen het 
snelst toe bij stijgende temperatuur. Dit moet geheel worden toegeschreven aan de maximum opgelegde 
produktiesnelheid: de wijze waarop deze is beschreven zorgt ervoor dat de temperatuurfunctie bij hogere 
diatomeeëndichtheden nauwelijks invloed heeft op de opname. In de verliestermen komt ze altijd lineair 
voor. Berekening van de biomassaontwikkeling in de tijd geven dan ook aan dat juist bij lage tempera-
turen een hoge biomassadichtheid kan ontstaan. 
Samengevat: belangrijkste kritiek geldt -
Ie de interne terugkoppeling: de primaire produktie is aan een maximum gebonden. 
2* de implementatie van de temperatuurfunctie: met stijgende temperatuur nemen de 
verliestermen onevenredig toe. 




Meiobenthos komt voor in de sedimenttoplaag, daar vindt consumptie plaats van dood en levend 
organisch materiaal. Activiteiten worden alleen ontplooid wanneer er voldoende zuurstof aanwezig is in 
de waterfase. Verondersteld wordt dat meiobenthos zich richt op de meest abundante prooigroepen. Ook 
meiobenthos zelf is prooi. Door deze beschrijving wordt tevens een maximum gesteld aan het gehalte aan 
meiobenthos wanneer er niet voldoende prooi is; of deze situatie bereikt wordt in een dynamische 
simulatie is niet onderzocht. Vermoedelijk zal de groeibeperking door een voedseltekort in een eerder 
stadium optreden, dan groeibeperking door kannibalisme. 
De manier waarop de voedselopname beschreven is, is erg ondoorzichtig; het uiteindelijke resultaat kan 
ook door een veel eenvoudiger formulering verkregen worden. 
De toegepaste temperatuurfuncties komen overal lineair voor in de beschrijving. 
Belangrijkste kritiek geldt -
Ie de beschrijving van de voedselopname; dit kan veel eenvoudiger. 
Voor het overige zijn de kritiekpunten ondergeschikt aan het resultaat: de karakteristiek is netjes. 
Deposit feeders 
Deposit feeders foerageren zowel in de aerobe als in de anaërobe laag van het sediment. De 
voedselopname is erg ingewikkeld beschreven; eerst wordt berekend hoeveel voedsel er per tijdseenheid 
beschikbaar is, en later wordt dat via enkele correcties omgerekend tot de hoeveelheid die werkelijk wordt 
opgenomen. Hierbij wordt gebruik gemaakt van een 'effectieve' biomassadichtheid aan deposit feeders. 
Ingebouwd is dat er bij een groot voedselaanbod minder gegeten wordt, maar na uitschrijven van de 
vergelijkingen blijkt dat er een vrijwel 'normale', klassieke groeivergelijking toegepast is. 
De temperatuurfuncties die zijn gebruikt zijn goed geïmplementeerd; er zijn geen niet-lineariteiten 
aanwezig. De temperatuurfuncties zélf zijn minder helder. De opname is lineair afhankelijk van de 
temperatuur: 0 bij 0°C, tot 2 maal de 'normale' opname bij 20°C. De verliestermen zijn erg 
temperatuurafhankelijk: 'normaal' beneden 20°C, boven 20°C nemen rust-respiratie en -excretie zeer sterk 
toe. Dit heeft een merkwaardige temperatuurafhankelijkheid tot gevolg. 
Belangrijkste kritiek geldt -
Ie de berekening van de opname. 
2e de implementatie van de temperatuurfunctie. 
3e de ondoorzichtige opzet van de beschrijving. 
Het resultaat van de beschrijving is echter, afgezien van de temperatuurafhankelijkheid, vrij netjes. 
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Suspension feeders 
Suspension feeders komen voor in het sub-tidal en op de platen, en foerageren bij voldoende 
aanwezigheid van zuurstof op pelagisch materiaal zoals algen, bacteriën, afgestorven materiaal, 
microzoöplankton. 
Voor suspension feeders is de beschrijving voor de organismen op platen anders dan die voor de 
organismen in het sub-tidal. 
De beschrijving van de voedselopname is ingewikkeld. Bij de sub-tidal suspension feeders komt een 
'double filtering' correctie voor (COR2), die fout is. 
De toegepaste temperatuurfuncties betekenen dat de opname =0 is bij 0°C, en toeneemt met stijgende 
temperatuur. Bij 10°C is ze 'normaal', bij 20°C heeft ze de dubbele waarde. De verliesterm is 'normaal' 
tussen 0 en 20°C, en stijgt zeer sterk boven deze temperatuur. Evenals bij de deposit feeders heeft dit een 
merkwaardige groei-temperatuur afhankelijkheid tot gevolg. De implementatie van de functie is goed, de 
functies zelf zijn op zijn minst merkwaardig te noemen. 
Belangrijkste kritiek geldt -
Ie de berekening van het beschikbare voedsel is erg geschreven op de situatie in het 
waddengebied. Een aantal mogelijke componenten (opgewerveld labiel organisch 
koolstof, opgewervelde bacteriën, beide op de platen) is niet in de beschouwing 
betrokken. Op het resultaat van de berekeningen heeft het vermoedelijk nauwelijks 
invloed, model-technisch gezien zijn dit lastige constructies. Toepassing op andere 
situaties levert dan onmiddellijk als moeilijkheid op dat het gehele programma 
gecontroleerd moet worden op dit soort subtiliteiten. In de praktijk betekent dit, dat 
alleen de oorspronkelijke constructeurs in staat zullen zijn toepassingen elders uit te 
voeren. 
2' de toepassing van de factor COR2 om te corrigeren voor wat door Baretta en Ruardij 
(1988) 'double filtering' wordt genoemd. Deze correctie is fout. 
3e de toepassing van de temperatuurfuncties. 
Over het algemeen genomen is de beschrijving van de suspension feeders op de platen geslaagder dan 
van de suspension feeders in het sub-tidal; dit wordt veroorzaakt doordat voor de platen de 
correctiefactor COR2 ontbreekt; ofwel, deze is = 1.0 gesteld in het programma wanneer de processen op 
de platen worden berekend. 
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Bacteriën 
Bacteriën mineraliseren zowel in de anaërobe als in aerobe laag dood organisch materiaal. Hierbij 
ontstaan voornamelijk de minerale bestanddelen, en voor een klein deel refractair organisch koolstof. 
De mineralisatie-activiteit van bacteriën is kunstmatig aan een maximum gebonden. De toegepaste 
temperatuurfunctie, die een nette gedaante heeft, komt door deze beperking niet-lineair voor in de 
opnamebeschrijving. Resultaat is een inconsistente groei-temperatuur relatie, zoals die ook bij de 
benthische diatomeeën en de suspension feeders wordt aangetroffen. 
De mineralisatie van detritus en van refractair organisch koolstof (BDET en BROC volgens de EmoWad 
notatie) verloopt, naar de beschrijving, volgens een co-metabolisme proces: bij de omzetting van labiel 
organisch C (BLOQ wordt wat BDET en BROC 'meegenomen'. De hoeveelheden omgezet BDET en 
BROC zijn onder gemiddelde omstandigheden van dezelfde orde als die van BLOC zelf, maar hangen 
af van de verhouding waarin de componenten voorkomen. De beschrijving van deze afhankelijkheid is 
niet erg doorzichtig. 
Belangrijkste kritiek geldt -
Ie de tweede-orde terugkoppeling die in de groeiterm is aangebracht door te 
veronderstellen dat de bacteriedichtheid een zeker maximum kent. 
2e de toegepaste temperatuurtermen. Door de constructie zoals bedoeld onder (Ie) nemen 
de verliestermen sneller toe met de temperatuur als de opnametermen. 
83 Overzicht 
In de tabel 8.1 is een beoordeling gegeven naar enkele criteria. De formulering van de meiobenthos- en 
de deposit-feeder karakteristiek is het minst aan kritiek onderhevig, zij het dat een parametrisering kan 
plaats vinden, zoals in de betreffende paragrafen is aangetoond. Slechtst geformuleerd zijn de bacteriën-, 
de diatomeeën- en de sub-tidal filter feeder karakteristiek. De temperatuurfuncties en de gebruikte 
interne terugkoppelingen zijn daar de boosdoeners. 
8.4 Perspectief 
Het samenwerkingsproject tussen RIN en NIOZ is opgezet met als doel het EmoWad ecosysteemmodel 
dusdanig te verbeteren, of verder te ontwikkelen dat dit leidt tot een instrument waarmee onderzoek in 
getijdesystemen begeleid kan worden; en beleidsvragen beantwoord kunnen worden. 
Daar het uitgangspunt voor de verdere ecosysteemmodel-ontwikkeling het bestaande EmoWad model is, 
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Goede toepassing T-f* 
Toepassing correcties 
Geen 2*-orde terugkoppeling : 





Snelle toename bij temp : 
Hoge biomassa bij temp : 












T hoog T hoog 
T laag T hoog 





































is het een juiste beslissing een belangrijk onderdeel van dat model aan een nauwkeurige, zij het niet 
uitputtende, analyse te onderwerpen. Hierbij zijn veel karakteristieken van de bestaande beschrijving 
duidelijk geworden. 
Een tweede reden om dit te doen is geweest dat door de oorspronkelijke ontwerpers aangegeven is dat 
enkele onderdelen van het model verbetering behoefden. Met name duidden zij daarbij op de beschrijving 
van de benthische suspension-feeders in het sub-tidal. 
Als resultaat van deze analyse is besloten in het nieuwe ecosysteemmodel Eco Wasp de beschrijving van 
de biologische processen uit EmoWad maar gedeeltelijk over te nemen, en voor het andere deel een 
aangepaste en opgeschoonde formulering aan te houden. 
In dit rapport is over deze vernieuwde formulering niet gesproken omdat dat buiten de doelstelling van 
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